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第 1 章  序論  
 
1．背景  
 
生物多様性や生態系を保全する立場から，外来種の管理の重要性の認識が高
まっている。外来種は，もともとその地域にいなかった生物が人為によって意
図的，偶発的に持ちこまれたものである。外来種は，競争，捕食，交雑などに
より地域の生物相や遺伝子の多様性に影響を与える。また，生物だけではなく，
人体に対しも直接的被害を及ぼすものや，農林水産業に被害を及ぼすものもあ
る。  
北アメリカ原産の外来植物であるハリエンジュ（ Robinia pseudoacacia L.）
は，生態系や人間活動への影響が特に大きい外来種として，外来生物法に基づ
く「要注意外来生物」や，日本生態学会（ 2002)の「日本の侵略的外来種ワース
ト 100」にリストアップされる。原産地のアメリカ合衆国内でも，自生地以外
では侵略的植物とされ，自然生態系に大きな影響を与える植物であることが認
識されている (Bossard et al 2000)。ハリエンジュは砂防造林や緑化樹として
広く利用されてきた樹種であるが，植林した場所以外にも逸出して広がり， 国
内では特に，河川敷での繁茂が河川管理上の大きな問題となっている（前河  
1997，池谷  2001，国土交通省関東地方整備局京浜河川事務所  2007，外来種影
響・対策研究会編  2001； 2008，星野  2000； 2008 など )。  
ハリエンジュはマメ科の落葉広葉樹で，樹高 10～ 25m，胸高直径は 50 ㎝に達
する。5～ 6 月に，白色の 5 枚の花弁からなる左右対称の蝶形花をつける（北村・
村田  1971，大橋  1989）。 1 本の雌しべと 10 本の雄しべをもつ両性花で，花粉
は昆虫により媒介される。  
ヨーロッパには 1636 年に伝わり，日本には 1873(明治 6)年にウイーン万国博
覧会に出席した田中芳男に随行した津田仙がこの木の並木を見て種子を持ち帰
ったことより伝わったとされる（臼井  1993）。ハリエンジュは，貧栄養な土地
でもよく生育し，生長が非常に速いため，治山・砂防用緑化樹，海岸防災林，
街路樹や造園樹などさまざまな用途に利用されてきた（ 日本生態学会編  2002，
崎尾  2009)。特に秋田県小坂銅山や栃木県足尾銅山では，煙害によって荒廃し
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た山地の緑化に大きな役割を果たし た（谷本・金子  2004，田村ほか  2006）。さ
らに萌芽再生能力が非常に高いことから，薪炭材としても利用されてきた（舟
山・小坂  1952）ほか，枝葉は家畜の餌として利用されていた（宮本・大川  1942）。
とくに資源不足の戦後においては，早生樹としてのハリエンジュ の有用性が大
いに注目され，林学者の倉田益二郎はハリエンジュを救国樹種とまで呼んだと
いう（崎尾  2009）。  
こうしたハリエンジュの生産性の高さは，その窒素固定能力と関係している。
ハリエンジュは，根粒菌との共生により空気中の窒素を一年間で 94kg/ha も固
定する（ Bormann et al 1993）。そのため，貧栄養な土地でも速い成長が可能に
なるだけでなく，窒素分に富んだ落葉が土壌を富栄養化させ，肥料木としての
役割も果たす。  
また，ハリエンジュは，蜂蜜を生産するための重要な蜜源植物でもある（和
田  2007，中村  2009，真坂ほか  2013）。ハリエンジュの花からは，200-1600kg/ha
の蜂蜜を採取することができ，2008 年における蜂蜜の国内生産量 2,838tのうち，
約 44％  がハリエンジュ由来とされる（中村  2009）。  
木材としては，かつては坑木としての利用が主であったものが ，最近は高級
木製品・雑貨類（草野・花田  2013）や床柱などへの利用もみられるようになっ
てきた。また，立木から供給されるリタ－は土壌の改良材として現在でも大き
な需要・役割がある。  
以上のように，ハリエンジュはさまざまな用途に利 用できる有用植物である
反面，繁殖力が強いため，全国の皆伐跡地，放牧放棄地，道路際など人為攪乱
を受けた場所に侵入して分布を拡大し ，意図しない場所に樹林を形成している。
特に砂質立地の海岸林や河川敷では，水平根から萌芽を出して広がる性質から，
ハリエンジュが大規模な樹林を形成 する例が数多く報告されている（玉泉ほか  
1991，池谷  2001，前河・中越 1996；1997，前河  1997，星野 2000；2008；2009，
高橋・皆川  2000，宮脇・鷲谷  2004，橋本ほか  2005，蒔田ほか  2009，大和田  2011
など）。  
国土交通省が行った「河川水辺の国勢調査」によれば，平成 8～ 12 年度には
一級河川 123 河川中 97 河川でハリエンジュの生育が確認されており（外来種影
響・対策研究会編 2008），全国の河川に分布が広がっていることが明らかにな
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った。ハリエンジュの根系は地表近くの浅い所に発達するため，樹齢 30 年ほど
になると腐朽して，風で倒壊しやすくなる（苅住  1979）。これらが台風などに
よる大雨後の増水によって流され，橋げたなどで止められることにより，通水
阻害を引き起こす危険性がある。また，ハリエンジュの繁茂は，本来，礫河原
であった場所への細粒土砂の堆積を促進し たり，窒素固定によって土壌を富栄
養化させたりすることで，カワラノギクやカワラバッタのような，貧栄養な河
原に特有な生物の生息環境を減少させることも問題となっている（国土交通省
関東地方整備局京浜河川事務所  2007，外来種影響・対策研究会 2008，星野 2008）。
そのため，ハリエンジュの生育の抑制は，いまや河川管理上の大きな課題とな
っており，河川敷で繁茂したハリエンジュの除去方法や，新たな場所への侵入
や拡大を防ぐための管理手法の確立が求められている。  
 
2．研究史  
 
日本におけるハリエンジュに関する研究は， 鉱山の煙害地や海岸での砂防造
林を目的とした，増殖や育種などの基礎研究に端を発している（崎尾  2009）。
崎尾（ 2009）によれば，1930 年代には海岸砂防造林の際にクロマツの肥料木と
してハリエンジュを導入することが提唱され，この方法による砂防造林が日本
海沿岸の多くの地域で事業化された。 また， 1930 年から 1950 年代には秋田県
小坂を中心として，挿し木増殖や緑化試験など，煙害地砂防造林の研究が行わ
れていた。  
ハリエンジュの生態的な特性に関する研究は，河川敷などでのハリエ ンジュ
の繁茂が問題化した 1990 年代に入ってから増え始めた。ハリエンジュの個体群
を管理する上で最も問題となるのは，切株や水平根からの萌芽形成能力の高さ
である。玉泉ほか（ 1991）は，海岸のクロマツ林内のハリエンジュが， 地上部
の損傷などを受けなくても恒常的に水平根からの根萌芽を発生して繁殖してい
ることを明らかにした。クロマツ林での根萌芽によるハリエンジュの繁殖は，
蒔田ほか（ 2009）でも報告されている。また，小泉・小山（ 2012）は，水平根
からの根萌芽には，損傷を受けなくても根の伸張にともなって発生するタイプ
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と，根の損傷を契機として発生するタイプがあり，後者はすべて潜伏芽に由来
することを明らかにした。  
本研究の調査地である多摩川中流の河川敷でも，ハリエンジュ が根萌芽によ
って繁殖し，パッチを形成していることが確かめられている（星野  2000，2006，
2008， 2009）。多摩川中流においては，河床の複断面化によって高水敷が広が
り，高水敷の表層に細粒の土砂が堆積するようになったことが，ハリエンジュ
の根萌芽による繁殖を促進し，1980 年代以降の急速な樹林化につながったと推
定されている（李ほか  1998，藤田ほか  2000，星野  2000，山本ほか  2000，国
土交通省関東地方整備局京浜河川事務所  2007）。すなわち，河川そのものの土
砂送流様式の変化と，ハリエンジュのもつ繁殖特性の関係から，河川における
ハリエンジュの繁茂の原因が理解されるようになってきた。  
また，切株からの萌芽に関しては，ハリエンジュの駆除や林相転換 を目的と
した研究が行われている。伐採後の萌芽再生能力は極めて高く，被陰のない荒
川の河川敷で行われた，樹齢 4～ 5 年のハリエンジュを用いた伐採試験では，発
生した萌芽を年に 3 回刈り取っても，翌年にはまた萌芽が発生することが報告
されている（崎尾・川西  2009）。一方，渓畔林に侵入したハリエンジュの伐採
試験では，林冠下でも株と根萌芽を合わせて 1 個体あたり約 50 本もの萌芽が発
生したが，林冠の閉鎖にともなって 5 年以内にすべての萌芽が枯死した（崎尾
2003）。また，山田・真坂（ 2009）は，伐採時期と萌芽の生存率の関係を調べ，
8 月に伐採した場合は，5 月や 6 月に伐採した場合よりも萌芽の生存率が低くな
り，駆除のためには夏に伐採することが効果的であることを示した。  
一方，種子繁殖については，種子散布や発芽特性についての研究があ る。ハ
リエンジュは種子散布のための特別な器官をもたず，種子トラップを用いた調
査では，種子の 96%は林内または林縁に散布されていた（星野 2000）。そのた
め，遠距離散布されるためには，果実単位で水流に運ばれることが必要である
と指摘されている（前河・中越  1996，千葉・小山  2012b）。福田ほか（ 2005）
は，荒川で 3 年間の継続調査を行い，ハリエンジュの実生の発芽が洪水直後の
新しい堆積物上でのみ記録されたことから，河川の 増水によって種子が水流散
布され，さらに土砂とともに流されることで種皮に傷がつき，休眠が打 破され
て発芽したものと推測している。  
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また，高橋ほか（ 2008）は，河川敷でのハリエンジュの新規の個体群形成に
土壌シードバンクが貢献していると予想し，河川敷の土壌中の埋土種子を調べ
た。その結果，ハリエンジュ林の林冠下では多数の埋土種子が見つかるのに対
し，それ以外の場所では埋土種子はきわめて少なく，新規群落の形成にはほと
んど貢献していないと結論づけている。さらに，硬皮休眠をすると思われてい
たハリエンジュの種子の中には，種皮に傷がつかなくても発芽するものも含ま
れており，発芽特性に二型があることもわかってきた（高 橋 2007）。最近では，
こうした種子の発芽特性の種内変異についての研究も行われている（ Masaka & 
Yamada 2009，千葉ほか 2010，千葉・小山 2012a）。  
さらに，最近の遺伝子解析技術の発達と対応して，ハリエンジュ個体群の遺
伝的多様性や血縁関係の研究も盛んになってきている。Lian & Hogetsu (2002)，
Lian et al(2004)は，ハリエンジュの遺伝子解析に有効なマイクロサテライト
マーカーを開発し，これを用いて日本全国のハリエンジュ個体群の遺伝的多様
性を調査した結果，外来種としては高い遺伝的多様性が保持されていることを
示した（練ほか  2009）。  
荒川流域のハリエンジュ個体群の遺伝子解析の結果からは，最も古く植栽さ
れた個体群の葉緑体ハプロタイプが，下流の個体群でもみられることから，河
川に沿って種子や植物体の一部が運ばれることで分布を広げていることが裏付
けられている（練ほか  2009）。また，多摩川河川敷に生育する 164 パッチのハ
リエンジュについて遺伝子型を調べた結果では，すべてのパッチのハリエンジ
ュが異なった遺伝子型を持っていた。 それに対して，ひとつのパッチ内は少数
の同じ遺伝子型をもつ個体から構成されている場合が多 かった。このことから，
河川敷にはじめに定着する個体は，遠くから運ばれた種子や植物体の断片に由
来し，パッチ内では根萌芽によって栄養繁殖を行っていることが示唆されてい
る（練・宝月  2007，練ほか 2009）。  
また，真坂ほか（ 2010）が北海道の不成績造林地に成立したハリエンジュ林
で調べた例では，ひとつの林分が，１個のラメットから構成される多数のジェ
ネットで構成されており，栄養繁殖ではなく複数の種子の定着によって成立 し
たことが報告されている。このように，マイクロサテライトマーカーを用いた
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血縁関係の解析が，ハリエンジュの栄養繁殖と種子繁殖の 役割を解明するうえ
で有効な手段となりつつある。  
以上のような栄養繁殖や種子の特性に比べて，開花から結実に至る過程につ
いての研究は少ない。受粉と結実に関する研究としては，花粉媒介昆虫である
セイヨウミツバチ（ Apis mellifera L.）のハリエンジュへの訪花行動に関する
研究 (Giovanetti & Aronne 2012)や，交配試験によるハリエンジュの自家不和
合性に関する研究 (Sun et al 2012)などがみられる。開花結実の特性と種子生
産量について総合的な研究はまだ十分に行われていない。  
 
3．研究の目的  
 
前述のように，河川におけるハリエンジュの分布拡大には，種子による分散
も大きく関わっている。しかし，萌芽などの栄養繁殖に関する研究や，種子の
発芽や散布に関する研究に比べて，開花・結実に関する研究は少なく，種子生
産量を予測したり推定したりするための情報が乏しい。そのため，ハリエンジ
ュの生活史全体を通じた有効な拡大防止対策を考える ためには，種子生産に関
わる開花結実の生態学的特性の解明が必要である。  
また，本種は養蜂業者にとって 貴重な蜜源植物であるほか，芳香がある美し
い花を咲かせるため，治水や生態系の保全のために河川のハリエンジュを駆除
しようとしたとき，伐採に対して強い反対意見が出て合意形成がうまく取れな
い場合もある。こうした点からも，ハリエンジュの開花や結実が，ミツバチな
どの訪花昆虫によってどう影響されるのか， 開花量と種子生産量にどのような
関係があるのか，といった点を示す科学的な根拠が必要となる。  
そこで本研究では，ハリエンジュの生活史のうち，種子繁殖に関わる開花・
結実期に着目して，結実における訪花昆虫の重要性や交配様式，開花結実の時
間的・空間的変動パターンといった，ハリエンジュの開花・結実特性を解明 す
ることを目的とした。  
本稿の構成は以下の通りである。まず， 第 2 章では，ハリエンジュの開花結
実量を簡便に推定する方法を確立するため，目視による開花量と結実量の測定
の精度について検討する。第 3 章では，ハリエンジュに訪花する昆虫相を調べ，
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主要な花粉媒介者（ポリネーター）を明らかにするとともに，その訪花頻度と
訪花時間を推定し，結実率との関係を検討する。第 4 章では，人工受粉実験に
よって，ハリエンジュの自家不和合性の有無と，訪花昆虫の訪花の有無が結実
率に与える影響を明らかにする。第 5 章では， 2008 年から 2014 年までの 7 年
間のハリエンジュ林の開花・結実の年変動を把握するとともに，ハリエンジュ
の開花量や結実量がどのような気候要因と関係があるかを検討 する。第 6 章で
は，ハリエンジュの胸高直径および健康度と開花結実との関係を調べ，個体レ
ベルの開花量や結実量の空間分布を規定する要因を明らかにする。最後に第 7
章で，これらの結果をから，河川敷でのハリエンジュ林の開花結実特性につい
て総合的に論じる。  
 
4．調査地概要  
 
調査地は，多摩川の河口から 51.7km にある永田橋から， 53.3km にある羽村
大橋までの約 1.6km の区間にわたる右岸高水敷とした（ 35°44′ N，139°18′ E
付近，標高 120m，図 1-1。以下，永田地区とよぶ）。調査地から約 8km 北西にあ
る青梅の気象観測地点（ 35°47′ 3″ N，139°18′ 7″ E，標高 155m）における 1
981 年から 2010 年の年平均気温は 13.8℃，年降水量 1507.8 ㎜である（気象庁，
気象統計情報，青梅 ,（ http://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/view/nml
_amd_ym.phpprec_no=44&block_no=1001&year=&month=&day=&view=， 2013 年 2
月 6 日閲覧）。  
多摩川は 1240km²の流域面積をもつ全長 138km の河川で，関東地方の代表的
な礫床河川のひとつである。多摩川では，1960 年代まで行われていた砂利採取
や，取水堰などの横断構造物による土砂移動の制限により， 1970 年代以降，河
床が低下して高水敷との比高差が大きくなり，低水路幅が縮小する，「複断面化」
とよばれる河川形態の変化が進んでいる （李ほか  1998，藤田ほか  2000，山本
ほか  2000，国土交通省関東地方整備局京浜河川事務所  2007）図 1-2。調査地
としたを含む区間でも複断面化が顕著で， 右岸側には樹林化した高水敷が広が
り，狭い低水敷に細長い交互砂州がみられるにすぎない（知花  2014）。  
調査地とした永田地区でも，1974 年の大規模洪水後に河道の複断面化が進み，
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高水敷を中心に 1985 年～ 1989 年にハリエンジュの本数が顕著に増加した（李
ほか  1998）。この付近にハリエンジュを植栽した記録はなく，上流域で砂防の
ために植栽されたハリエンジュ林が供給源となって，この場所に定着したもの
と考えられる。現存植生図から読み取れる永田地区のハリエンジュ群落の面積
は， 1977 年には約 0.2ha ほどであったが， 2000 年の時点では約 8.5ha となり，
永田地区の 1/5 以上の面積を占めた（高橋・皆川 2006）。この地区の樹林には，
タチヤナギ (Salix subfragilis Anders.)，オニグルミ (Juglans mandschurica 
Maxim.)なども生育しているが，主な構成種はハリエンジュであり， 1995 年の
調査では根元直径 5cm 以上の樹木のうち，本数で 78.8％，バイオマスの指標と
なる幹断面積比で 72.8％を占めていた（星野 2000）。また，この地区の高水敷
に設置された 5ha の調査区における追跡調査では， 1996 年から 2007 年にかけ
て根元直径 5cm 以上のハリエンジュの本数が 1.2 倍に増加し 2270 本になり，基
底面積合計は 2.2 倍に増加したことが報告されている (山口 2007）。  
永田地区では，1995 年以来，生態学と河川工学の研究者が共同して，人為的
インパクトが河川生態系に与えた影響や，その修復と管理のための総合研究が
実施され，河川と生物の相互関係に関する多くの知見が蓄積されている（河川
生態学術研究会多摩川研究グループ編 2000， 2006，2014，小倉紀雄・河川生態
学術研究会多摩川研究グループ  2003）。また，2001 年から 2002 年にかけては，
複断面化した高水敷を掘削して，1970 年代以前の生育環境を復元するための礫
河原再生工事も行われ，そのモニタリングも行われている（ 国土交通省関東地
方整備局京浜河川事務所 2007，河川生態学術研究会多摩川研究グループ編 2006，
2014）。このように，永田地区ではこれらの研究を通じて，ハリエンジュの分布
拡大過程をはじめとする基礎的な情報がそろっており，調査地として好適な条
件がそろっている。  
なお，本研究の調査期間である 2008 年から 2014 年の間に，調査地の上流側
にある羽村大橋のたもとにセイヨウミツバチの巣箱が設置されていた年が複数
年あり，調査地のハリエンジュ林は 養蜂に利用されていた。  
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図 1-1 調査地（永田地区）の位置  
  
 
図 1-2 永田地区の遠景  
（出典：河川生態ナレッジデータベース http://kasenseitai.nilim.go.jp） 
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第 2 章  ハリエンジュの開花量と結実量の推定  
 
1．はじめに  
 
ハリエンジュの開花結実の時空間的な変動とその要因を調査するためには ，
まず個体や林分レベルでの開花結実状況を適切に把握する手法の 検討が必要で
ある。開花結実量の評価手法の確立は，ハリエンジュの種子繁殖を予測，管理
するための種子生産量の推定や，蜜源植物として利用する際の資源量の推定に
とっても重要である。  
本章では，ハリエンジュの開花結実量を樹冠全体の目視によって判定し，そ
の精度を検討することを目的とした。開花期と結実期に枝のサンプルを採取し，
デジタル撮影した画像上での花や果実の面積割合と ，花数や果実数および種子
数の実測値との関係を調べることで，画像上の面積と実際の開花結実量との関
係を明らかにした。さらに，目視によって判定した樹冠全体の開花量や結実量
と，枝単位の花数や種子数との関係を調べ，目視による測定の精度を確かめた。  
 
2．調査方法  
 
2.1 目視による開花度と結実度の調査  
ハリエンジュの開花結実状況を把握するため， 2013 年に調査地内に生育す
る胸高直径 2cm 以上のハリエンジュ 1261 本について，各個体の樹冠に占める花
の割合と果実の割合を目視により記録した。 調査地のハリエンジュは水平根に
よって互いに接続しており，同一個体のクローンである可能性があるが，開花
度・結実度の判定にあたっては，独立した幹をそれぞれ個体とみなした。  
ハリエンジュは展葉直後に枝から下垂した花序をつけるので，樹冠下からで
も花の割合の判定が容易である。開花最盛期の 5 月中旬に，斜め約 45 度下から
樹冠全体が見通せる場所より，樹冠についた葉群と花の総量に占める花の割合
を，表 2-1 と図 2-1 に示す 0 から 10 の 11 ランクの開花度を用いて判定した。  
果実の割合は，結実期の 9 月下旬に花の割合と同様の方法で調査した。結実
量が少ない場合が多かったため，開花度のランク 1 を細分し，  r と +を加えた
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13 ランクの結実度で判定した（表 2-2，図 2-2）。  
 
 
表 2-1 開花度の判定基準  
開花度 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
樹冠に対する花の割合（％） 0 ～15 ～25 ～35 ～45 ～55 ～65 ～75 ～85 ～95 ～100
 
 
 
      開花度 0   開花度 3   開花度 5   開花度 7 
 
図 2-1 樹冠を覆う花の割合と開花度  
 
表 2-2 結実度の判定基準  
結実度 0 r + 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
樹冠に対する果実の割合（％） 0 ～1 ～5 ～15 ～25 ～35 ～45 ～55 ～65 ～75 ～85 ～95 ～100
 
 
 
     結実度 0   結実度 1    結実度 2   結実度 4 
 
図 2-2 樹冠を覆う果実の割合と結実度  
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2.2 枝単位の開花量と結実量の測定  
実際の開花量と結実量を測定するため，2013 年 5 月に開花度を判定した開花
度ランク 0～ 10 の樹木から 2 個体ずつ計 20 個体， 10 月に結実度を判定した結
実度ランク r～ 5（結実度 6 以上のものはなかった）の樹木から 3 個体ずつ計 21
個体を選んで，枝のサンプリングを行った。枝のサンプル数は，花の場合，果
実の場合ともに 1 個体当たり 4 本とした。サンプリングする枝は，長さ 50cm，
太さ 1cm 程度のものとし，枝の直径を測定して断面積を算出した。  
採取した枝ごとに，花序数と花数，および果実 （果実）数と種子数を測定し
た。果実については果実の長さを測定した。種子については，健全種子，虫害
種子，未熟種子に分別し，それぞれの 数を数えた。また，サンプリングした枝
は，花序の伸長方向に対して垂直な方向から， 1 本につき 1 枚ずつデジタルカ
メラで写真撮影を行った。得られた写真は，画像処理ソフト（ Adobe photoshop 
CS4）を用いて，画像解像度を 72pixel/inch に調整し，画像上での花と果実の
面積割合を求めた。面積割合は，花，果実，葉のそれぞれについて色調の範囲
を指定してピクセル数を計測し，花の面積割合＝花のピクセル数／（葉のピク
セル数＋花のピクセル数），果実の面積割合＝果実のピクセル数／（葉のピクセ
ル数＋果実のピクセル数）として求めた。  
枝単位の花序，花，果実，種子の実測数は，各枝の断面積あたりの数に換算
した。これらの値と，画像上での花と果実の面積割合をともに樹木単位でまと
め，両者の値を曲線または直線で回帰することによって，相関関係を求めた 。
また，目視によって判定した開花度，結実度と枝断面積当たりの花数，健全種
子との相関関係も同様に求めた。  
2.3 開花・結実度の目視による評価再現性  
開花・結実度の目視による判定の個人差がどの程度存在しているのかを調べ
るため，毎年開花結実度の調査を始める前に，著者が同行者に開花・結実度の
判定基準を記した調査用紙を配布し，開花・結実度各ランクの同一個体につき
同時に開花結実度の判定を行うことによって，調査者間の評価の違いを確めた。 
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3．結果  
 
3.1 枝単位の開花結実量の測定  
2013 年 5 月に採取した枝サンプルの花に関する測定値を表 2-3 に示す。枝断
面積当たりの花序数，花数は，いずれも開花度があがるとともに大きくなって
いた。開花度 1 や 2 の個体から採取した枝では，花序数がおよそ 2～ 3，花数が
100 未満であったのに対し，開花度 10 の個体から採取した枝では，花序数が 25
以上，花数がおよそ 600 以上と，大きな違いがあった。花の面積割合も開花度
があがるほど大きくなっていたが，樹冠全体の開花度の範囲と比べると，かな
り小さな値になっていた。  
 
 
表 2-3 開花度別に採取した枝の花序数，花数，および花の面積割合枝太さ，  
枝断面積，花序数，花数は，サンプリングした枝の合計値を示す。  
 
545 10 2.7 5.7 153 26.7 3413 596.4 0.644
544 10 2.8 6.2 171 27.8 4013 652.1 0.683
540 9 2.6 5.3 115 21.7 2769 521.8 0.599
532 9 2.6 5.3 129 24.3 3038 572.5 0.596
A840 8 2.6 5.3 97 18.3 2407 453.6 0.343
D100 8 2.5 4.9 113 23.0 2501 509.8 0.352
695 7 2.5 4.9 94 19.2 2062 420.3 0.231
696 7 2.5 4.9 95 19.4 2212 450.9 0.263
896 6 2.7 5.7 81 14.2 1902 332.4 0.168
898 6 2.9 6.6 80 12.1 1990 301.4 0.198
516 5 3.0 7.1 58 8.2 1561 220.9 0.123
515 5 2.8 6.2 69 11.2 1621 263.4 0.131
506 4 2.7 5.7 40 7.0 1179 206.0 0.098
505 4 3.0 7.1 43 6.1 1151 162.9 0.104
D104 3 2.7 5.7 30 5.2 850 148.5 0.086
D95 3 3.0 7.1 28 4.0 734 103.9 0.092
D345 2 2.4 4.5 21 4.6 534 118.1 0.064
D636 2 2.4 4.5 19 4.2 467 103.3 0.055
D640 1 2.0 3.1 10 3.2 247 78.7 0.047
D260 1 2.3 4.2 10 2.4 245 59.0 0.034
花数
花数
/枝断面積
花の面積
割合
樹木番号 開花度
枝太さ
(cm)
枝断面積
（cm2）
花序数
花序数
/枝断面積
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枝サンプルの果実（果実）に関する測定値を表 2-4 に，種子に関する測定値
を表 2-5 に示す。枝断面積当たりの果実数は，結実度ランクがあがるとともに
大きくなり，結実度 r の個体から採取した枝では 1 未満だったのに対し，最も
高い結実度ランク 5 の個体から採取した枝では 46～ 70 であった（表 2-4）。果
実の長さは結実度と明瞭な関係がみられなかった。 種子についても，結実度 r
の個体から採取された枝では，健全種子数が 2 未満であったのに対し，結実度
5 では 120 以上となっていた（表 2-5）。  
 
表 2-4 結実度別に採取した枝の果実数と果実の長さ枝太さ，枝断面
積，果実数は，サンプリングした枝の合計値を示す。  
E116 5 3.8 11.3 522 46.1 86.1 0.860
C481 5 3.6 10.2 566 55.6 60.9 0.837
C582 5 3.0 7.1 495 70.1 38.0 0.649
546 4 3.6 10.2 495 48.7 47.5 0.619
E52 4 3.6 10.2 506 49.7 65.5 0.632
524 4 3.4 9.1 274 30.2 63.3 0.630
534 3 3.0 7.1 223 31.6 50.4 0.583
805 3 2.7 5.7 354 61.9 21.8 0.517
514 3 3.2 8.0 132 16.4 74.9 0.619
E62 2 3.2 8.0 106 13.2 38.1 0.110
E78 2 3.2 8.0 145 18.0 48.2 0.240
E77 2 2.8 6.2 122 19.8 32.8 0.231
500 1 2.5 4.9 76 15.5 19.4 0.102
517 1 3.6 10.2 62 6.1 46.8 0.080
822 1 2.0 3.1 60 19.1 14.9 0.103
D942 + 1.8 2.5 21 8.3 10.9 0.050
D904 + 1.7 2.3 19 8.4 17.1 0.067
775 + 1.7 2.3 17 7.5 16.0 0.056
942 r 3.6 10.2 6 0.6 88.2 0.002
C951 r 3.7 10.7 6 0.6 73.4 0.004
848 r 3.8 11.3 6 0.5 83.1 0.007
平均果実長
(cm）
果実の面積
割合
樹木番号 結実度
枝太さ
（cm）
枝断面積
（cm2）
果実数
果実数
/枝断面積
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表 2-5 結実度別に採取した枝の枝断面積当たり種子数  
   
E116 5 387.0 138.2 217.9 30.9 356.1
C481 5 422.5 124.0 205.7 92.9 329.6
C582 5 530.2 137.9 316.3 76.0 454.2
546 4 250.4 97.3 85.3 67.7 182.6
E52 4 324.6 84.3 129.6 110.7 213.9
524 4 274.8 106.1 91.0 77.7 197.1
534 3 256.8 80.5 108.8 67.4 189.4
805 3 248.3 86.0 120.0 42.3 206.0
514 3 155.0 60.3 54.5 40.1 114.8
E62 2 102.0 43.2 28.1 30.7 71.3
E78 2 115.6 55.6 28.7 31.3 84.3
E77 2 170.3 69.2 62.1 39.1 131.3
500 1 133.0 42.4 70.6 20.0 113.0
517 1 46.1 12.0 26.6 7.5 38.6
822 1 166.5 49.7 80.6 36.3 130.3
D942 + 29.1 8.6 13.0 7.5 21.6
D904 + 33.3 8.4 20.3 4.6 28.7
775 + 36.5 7.9 24.7 3.9 32.6
942 r 4.7 1.8 2.2 0.8 3.9
C951 r 3.3 1.4 1.5 0.5 2.9
848 r 4.6 1.9 1.5 1.2 3.4
健全＋虫害種子樹木番号 結実度 全種子 健全種子 虫害種子 未熟種子
 
 枝サンプルの画像から求めた花の面積割合と，実測した花序数との関係を示
したのが図 2-3 である。写真上の花の面積割合（ x）と単位断面積あたりの枝に
ついた花序数（ y）との間には， y = 9.06ln(x) + 29.4 の対数関数で近似でき
る関係が認められ，決定係数 R 2 は 0.932 と高い値を示した。さらに，写真上の
花の面積割合は，単位断面積あたりの枝についた花数とも ， y = 204.9ln(x) + 
680.8 の対数関数で近似できる関係が認められ，決定係数 R 2 は 0.956 とさらに
高い値であった（図 2-4）。  
 
 
図 2-3 花の面積割合と枝の単位断面積当たりの花序数との関係  
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図 2-4 花の面積割合と枝の単位断面積当たりの花数との関係  
同様に，10 月に採取した枝サンプルの画像から求めた果実の面積割合と，単
位断面積当たりの枝についた果実数との間にも，累乗関数で近似できる相関式
（ y = 64.9x 0 . 8 1， R 2 = 0.921）が得られた。さらに，果実だけでなく，果実中
に含まれていた健全種子数との間にも，累乗関数で近似できる相関式（ y = 
147.5x 0 . 8 2， R 2 = 0.923）が得られた（図 2-5）。ただし，単位枝断面積当たりの
花数との関係（図 2-4）と比べると決定係数は低くなった。  
 
 
図 2-5 果実の面積割合と枝の単位断面積当たりの健全種子数との関係  
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3.2 目視による開花度・結実度判定と実測値との関係  
現地で目視により判定した開花度と枝についた単位枝断面積あたりの花数と
の関係を示したのが図 2-6 である。開花度と単位枝断面積あたりの花数は，非
常に高い決定係数（ R 2 = 0.966）をもつ y = 64.6x – 41.5 の直線で近似できる
ことがわかった。  
 さらに，目視により判定した結実度と単位枝断面積あたりの健全種子数との
関係を示したのが図 2-7 である。こちらも y = 25.9x の直線で近似できる高い
決定係数（ R 2 = 0.966）の関係式を得ることができた。  
 画像から求めた花，果実の面積に対する花数や種子数は，増加が頭打ちにな
る曲線を示したのに対し，目視による開花度，結実度に対する花数や種子数は，
直線で近似された点で異なっていた。  
 
 
図 2-6 開花度と枝の単位断面積当たりの花数との関係  
 
 18 
 
 
図 2-7 結実度と枝の単位断面積当たりの健全種子数との関係  
 
3.3  開花・結実度の目視による評価再現性  
現地調査参加者数は、調査期間全体を通して４人であり、それぞれ同一個体
につき同時に開花結実度の判定基準によって評価した結果は 表 2-６に示した。 
一個体に対する個人ごとの開花結実度の評価は 1 ランクの差にとどまっており，
調査者の違いは大きくないといえた。。  
表 2-6 個人ごとの開花・結実度の目視による判定結果  
(記録者 A は著者、記録者 B,C,D は同行者 ) 
記録者A 記録者Ｂ 記録者Ｃ 記録者Ｄ 記録者A 記録者Ｂ 記録者Ｃ 記録者Ｄ
樹木番号 開花度 開花度 開花度 開花度 結実度 結実度 結実度 結実度
543 10 9 10 9 5 4 5 5
C582 9 9 8 9 4 5 4 4
C698 0 0 0 0 0 0 0 0
C962 3 3 4 3 1 1 2 1
D110 1 1 1 2 r + r r
D125 2 1 2 2 1 + 1 1
D640 4 3 4 4 r r r +
E117 8 9 8 8 2 2 2 3
E120 7 8 7 7 2 3 2 2
E141 5 5 6 5 + + + r
C485 6 7 6 6 3 3 4 4  
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4．考察  
 
各開花度ランクの樹木について，画像から求めた枝ごとの花の面積割合と，
実測した単位枝断面積当たりの花序数および花数との間には高い決定係数の関
係式が得られた。決定係数はいずれも 0.93 以上であり，花序数との関係式より
花数との関係式の方が高かった（図 2-3， 2-4）。そのため，写真撮影によって
かなり高い精度で単位枝断面積当たりの花数を推定できることがわかった。  
1 本のハリエンジュについた枝数はハリエンジュの個体サイズにより異なる
ので，今回の結果からすぐにハリエンジュ林 全体の花の生産量を推定すること
はできない。しかし，樹木は枝を単位としたモジュール構造を持 っているので，
あるサイズの樹木の枝の断面積の合計値は，胸高直径などの樹木サイズの パラ
メータとなる測定値から推定可能と考えられる。このため，今後 ハリエンジュ
の枝断面積合計値を推定する方法を検討することにより，ハリエンジュ 1 本ご
との花数を推定することができるようになり，さらにはハリエンジュ の林分レ
ベルでの花数を推定することも可能になると考える。また，ハリエンジュの花
が 1 花当たり一定量の蜜を持つとすれば，林分全体で生産される蜜量の推定も
可能となるであろう。  
同様に，画像から判定した枝ごとの果実の面積割合から，単位枝断面積当た
りの健全種子数を推定することができた（図 2-5）ことから，ハリエンジュの
林分レベルでの健全種子生産量についても推定が可能である。 ただし，果実の
面積割合と健全種子数との関係式の決定係数は，花序や花の場合に比べて 若干
低くなった。これは，画像解析に用いた枝サンプルの採取時期が 10 月と目視調
査時期の 9 月よりも少し遅れたことが原因かもしれない。枝サンプルの採取時
には一部の葉がすでに落下しており，果実の面積割合が過大評価されたことが，
決定係数の低下につながった可能性が考えられる。なお， 9 月に行った結実度
と健全種子数との関係式では， R 2 = 0.966 と花数と同程度の高い決定係数を示
している（図 2-7）。  
また，目視によって判定した開花度，結実度も，単位枝断面積当たりの花数
や種子数と高い決定係数をもつ直線関係をもってい た（図 2-6,2-7）。このこと
は，樹冠全体の目視によって判定した開花度と結実度によって，単位枝断面積
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あたりの花数や種子数をかなり正確に指標できたことを示している。したがっ
て，目視による簡便な調査でも，写真撮影の場合と同等の精度で開花数や種子
数の推定ができるといえる。  
以上のように，ハリエンジュの開花量や結実量，種子生産量は，目視や画像
によって判断できる花や果実の面的な割合とよく対応することが明らかになっ
た。また，樹冠全体を対象とした目視による開花度，結実度の判定でも，単位
枝断面積あたりの花数や果実数，健全種子数 をかなり正確に推定できることが
わかった。そのため，10 段階程度のランクを用いた目視による開花度や結実度
の判定は，次章以降で用いるハリエンジュの開花結実量の測定方法として，十
分な精度をもつと判断した。  
また，この方法は，ハリエンジュを蜜源植物として利用する際の資源量の推
定や，周辺への分布拡大リスクを評価するための種子生産量や結実率の推定 を
などに，有効な手段となると考えられる。  
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第 3 章  ハリエンジュの結実率と訪花昆虫  
 
1．はじめに  
 
虫媒花植物の受粉には，花粉媒介昆虫（ポリネーター）が大きな役割を担っ
ている。例えば，ミツバチやその仲間による受粉の恩恵を得ている農作物は，
オクラやカボチャ，イチゴなど数多く存在し，米国では食糧のおよそ 1/3 がミ
ツバチの受粉と何らかの関わりをもっていると言われている (山田ほか  2011)。
特に昆虫による花粉媒介に適応した蝶型花をもつマメ科植物にとって，訪花昆
虫が果たしている役割は極めて大きい。  
ハリエンジュの繁殖に関しては， 1 章で述べたように，これまでに種子によ
る定着過程や個体群の クローン構造に関しての様々な研究が行われて きた (福
田ほか 2005，玉泉ほか  1991，星野  2006，練ほか 2009 など )。しかしながら，
開花から結実に至る過程についての研究は，日本のみならず海外でも研究例が
少なく，花粉媒介昆虫であるセイヨウミツバチ（ Apis mellifera L.）のハリエ
ンジュへの訪花行動に関する研究 (Giovanetti & Aronne 2012)や，交配試験に
よるハリエンジュの自家不和合性に関する研究 (Sun et al 2012)などがみられ
るにすぎない。  
ハリエンジュは日本でも主要な蜜源植物として利用されているが， 自然条件
下ではどのような昆虫が花粉媒介昆虫となっており，それがハリエンジュの結
実にどのように影響しているかを調べた例はみられない。 そこで本章では，ハ
リエンジュの開花期間中に花序を継続的に写真撮影することで，ハリエンジュ
の訪花昆虫相を明らかにするとともに，その訪花時間を推定することを目的と
した。さらに，推定された訪花昆虫の訪花時間を用いて， ハリエンジュの結実
に訪花昆虫が与える影響を検討した。  
 
2．調査方法  
 
2.1 インターバル撮影による訪花昆虫と開花段階の調査  
訪花昆虫の訪花頻度と結実率との関係を調べるため，  2012 年の 5 月中旬に
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調査地のハリエンジュ 8 個体からそれぞれ 2～ 4 本の花序を選定し，計 22 花序
に つ い て イ ン タ ーバ ル 撮 影 がで きる デ ジ タ ル カ メ ラ (ペ ンタ ッ ク ス製 ， optio 
w30， w60)による写真撮影を行った（図 3-1）。撮影は開花が始まる前の 5 月 13
日から開花がほぼ終了した 5 月 20 日までの 8 日間，毎日 10:00 から 16:00 まで
の約 6 時間，30 秒ごとに行った。撮影した花序の本数，花序につく花数と撮影
枚数は表 3-1 に示した。なお，カメラで撮影していない時間は撮影対象の花序
にメッシュの袋（ 24 メッシュ /cm，横 180 mm×縦 250 mm の水切り用ネット）を
かけて，昆虫が訪花できないようにした。  
表 3-1 2012 年にインターバル撮影をおこなったハリエンジュの花序数と花数  
（ 2012 年 5 月 13 日～ 20 日）  
樹木No. DBH (cm) 花序数 花数 撮影枚数
501 4.8 2 62 4934
506 5.0 2 35 5596
510 5.8 3 64 5837
514 4.8 2 36 5606
524 5.3 2 33 5662
525 4.0 4 72 5656
528 5.2 4 38 5908
556 14.7 3 71 5514
計 - 22 411 44713  
 
  
 
図 3-1 インタバールカメラとビデオカメラの設置  
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撮影日の 11： 00，13： 00，15： 00 に撮影された写真からハリエンジュの開花
段階を読み取って，開花段階ごとの花の数を数えた。開花段階は Giovanetti & 
Aronne 2012) の 4 段階の区分を元に，これに開花前の蕾の段階を加えた 5 段階
で評価した。すなわち，開花段階 a：蕾， b：花弁が広がる， c：雄蕊と雌蕊が
成熟し竜骨弁から突出する， d：竜骨弁が開き雄蕊と雌蕊が見える， e：花弁が
しおれて雄蕊と雌蕊が完全に裸出する，の 5 段階とした（図 3-2）。  
 
 
図 3-2 開花段階の判定基準  
a：蕾， b：花弁が広がる， c：雄蕊と雌蕊が成熟し竜骨弁から突出， d：竜骨弁
が開き雄蕊と雌蕊が見える， e：花弁がしおれて雄蕊と雌蕊が完全に裸出．  
（写真 b-e は Giovanetti & Aronne(2012)より転載）  
 
また，撮影された写真から目視により訪花した動物が写った写真を選び出し，
種類別に写った枚数を数えた。主な訪花昆虫であったセイヨウミツバチについ
ては， 10:00 から 16:00 の 2 時間ごとに訪花が撮影された枚数を数えた。さら
に，果実が成熟した 2012 年 9 月に，花序ごとの果実の数とすべての果実の長さ
を計測した。得られた写真から，樹木個体ごとにひとつの花当たりのセイヨウ
ミツバチの訪花撮影回数を算出し，結実率や 果実の長さと比較した。  
2.2 セイヨウミツバチの訪花時間推定のための調査  
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インターバルカメラによる撮影枚数からセイヨウミツバチの訪花時間を推定
するため， 1 個体のハリエンジュの花序 3 本 (合計花数 69 個 )を選んで， 2012
年 5 月 16 日から 18 日までの 3 日間， 10:30 から 11:30 の約１時間ずつ，ビデ
オカメラ (ソニー製，DCR-HC62)による連続撮影と，インターバルカメラ (ペンタ
ックス製， optio w30) による 30 秒間隔の撮影を同時に行った (図 3-3)。撮影
されたビデオ動画から，セイヨウミツバチが花に滞在している時間と，花に潜
り込んで採蜜行動を取っている時間を秒単位で記録した。また，インターバル
撮影した写真から，セイヨウミツバチが花に滞在している写真と，採蜜行動を
取っている写真の枚数を数えた。ビデオ動画による撮影時間とインターバル撮
影による写真の枚数を 10 分ごとに分けて集計し，両者の相関関係を調べた。  
 
 
 
図 3-3 インタバールカメラとビデオカメラの設置  
 
2.3 セイヨウミツバチの訪花時間帯の調査  
2012 年のハリエンジュの訪花昆虫に関する調査 （ 2012 年 5 月 13 日～ 5 月 20
日）では， 10:00～ 16:00 時までの 6 時間，撮影を行ったが，これはセイヨウミ
ツバチの訪花行動のピークの時間帯を捉えらえていなかったおそれがある。そ
こで，翌 2013 年には，セイヨウミツバチの活動時間帯のすべてを捉えられるよ
うに，時間帯を延長してインターバル 撮影を行った。2012 年に撮影したのと同
じ個体 4 本を含む 5 本のハリエンジュの計 19 花序についてインターバルカメラ
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を設置し ,開花が始まる前の 2012 年 5 月 10 日から 15 日の 6 日間，朝 4:00 から
夕方 16:00 までの約 12 時間，30 秒ごとに写真撮影を行った（表 3-2）。2013 年
は 2012 年に比べて開花が約 5 日間早かったため，撮影もそれに応じて早く開始
した。  
 
表 3-2 2013 年にインターバル撮影をおこなったハリエンジュの花序数と花数  
樹木No. DBH (cm) 花序数 花数 撮影枚数
524 5.3 3 85 7914
525 4.0 3 46 7925
526 5.2 2 38 7932
528 5.0 7 109 7903
542 10.2 4 82 7950
計 － 19 360 39624  
 
 
3．結果  
 
3.1 インターバル撮影された訪花昆虫と訪花時期  
イ ン タ ー バ ル 撮 影 に よ っ て 得 ら れ た ハ リ エ ン ジ ュ の 花 序 の 写 真 の 総 数 は
44,713 枚であり，このうち動物の訪花が確認できた写真の枚数は 1,755 枚であ
った。最も多く撮影されたのはセイヨウミツバチで，撮影枚数は 1,587 枚，全
体の 90.4％を占めていた（表 3-3）。その他に確認された昆虫は，双翅目イエバ
エ上科（ 91 枚），甲虫目（ 35 枚），アリ科（ 13 枚），鱗翅目（ 13 枚），半翅目ヨ
コバイ亜目の一種（ 6 枚），ナミテントウ（ 3 枚），ハエトリグモ科の一種（ 3 枚），
カニグモ科の一種（ 2 枚），ハナアブ科（ハラナガハナアブ類）の一種（ 1 枚），
半翅目カメムシ亜目の一種（ 1 枚）であった（表 3-3，図 3-4～ 3-6）。  
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表 3-3 2012 年に撮影された訪花昆虫と撮影枚数  
和名 学名
セイヨウミツバチ Apis mellifera 1,587
双翅目イエバエ上科 Muscoidea spp. 91
甲虫目 Coleoptera  spp. 35
アリ科 Formicidae  spp 13
鱗翅目 Lepidoptera  spp. 13
半翅目ヨコバイ亜目の一種 Homoptera  sp. 6
ナミテントウ Harmonia axyridis  Pallas 3
ハエトリグモ科の一種 Salticidae   sp. 3
カニグモ科の一種 Thomisidae  sp. 2
ハナアブ科（ハラナガハナアブ類）の一種 Syrphidae  sp. 1
半翅目カメムシ亜目の一種 Heteroptera sp. 1
計 1,755
撮影された枚数
 
 
 
 
 
 
図 3－ 4 2012 年の訪花昆虫の撮影枚数の割合  
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図 3-5 ハリエンジュを訪花するセイヨウミツバチ  
 
 
 
図 3-6 ハリエンジュに訪花した昆虫の例  
インターバル撮影期間中のハリエンジュの開花段階ごとの花の割合を 図 3-7
に，セイヨウミツバチの訪花が撮影された時間ごとの写真枚数を 図 3-8 に示し
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た。セイヨウミツバチは開花段階が a の花（蕾）が約 70％以上を占めていた 5
月 13 日から 15 日にはほとんど訪花せず，開花段階 b または c の花が多数を占
めていた 5 月 16 日から 18 日の 3 日間に訪花頻度が高かった。開花段階 d や e
の花が増加する 19 日から 20 日にかけては撮影枚数が減少した。  
 
図 3-7 2012 年 5 月 13-20 日の 11:00， 13:00， 15:00 におけるハリエンジュの  
各開花段階の花の割合  
 
       
図 3-8 2012 年 5 月 13-20 日の 10:00 から 16:00 における 2 時間ごとの  
セイヨウミツバチの撮影頻度分布  
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3.2 セイヨウミツバチの訪花時間の推定  
ビデオカメラとインターバルカメラの同時撮影では， 3 日間の計 3 時間のう
ち，約 27 分間の動画と 112 枚の写真にセイヨウミツバチの訪花が記録されてい
た。訪花が活発な時間帯では，10 分間で 7 分以上もセイヨウミツバチの訪花が
記録されていることもあった。  
ビデオカメラで記録されたセイヨウミツバチの訪花時間と，30 秒間隔のイン
ターバル写真にミツバチの訪花が写った枚数を 10 分間ごとに分けて集計し，両
者を比較したところ，ビデオの撮影時間が長いほど写真の撮影枚数も多くなっ
ていた。動画撮影時間ｔ（秒）と写真撮影枚数 n（枚）の間には， n = 0.0299t 
の一次式が得られ，高い決定係数（ R 2  = 0.936，p < 0.001）を示した（図 3-9）。
また，訪花中の採蜜行動が撮影された時間と写真の枚数との間にも，n = 0.0391t 
（ R 2 = 0.881， p < 0.001）という比較的高い決定係数を示す関係式が得られた
（図 3-10）。このことから， 30 秒間隔のインターバル撮影によって，セイヨウ
ミツバチの訪花時間や採蜜行動をとる時間が，よい精度で推定できることがわ
かった。  
 
 
 
図 3-9 セイヨウミツバチの訪花のビデオカメラによる撮影時間と  
インターバルカメラによる撮影回数の関係  
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図 3-10 セイヨウミツバチの採蜜行動のビデオカメラによる撮影時間と  
インターバルカメラによる撮影回数の関係  
 
3.3 セイヨイウミツバチの撮影回数と結実率との関係  
インターバル撮影を行った個体ごとに，セイヨウミツバチの花当たりの訪花
撮影回数を算出すると，最も少ない樹木で 2.3 回，最も多い樹木では 5.4 回と
なり，１つの花には複数回のセイヨウミツバチによる訪花が認められた。また，
花序ごとの花の数と 9 月にできた果実の数から結実率を求めると，最も低い樹
木で 0.06，最も高い樹木でも 0.28 であった。このことから，十分な訪花回数
があるにもかかわらず，結実率はかなり低いことがわかった。  
インターバル撮影をおこなった 8 個体について，セイヨウミツバチの花当た
りの訪花撮影回数と ,花あたりの果実数との関係を図 3-11 に示した。訪花撮影
回数と果実数との間には有意な相関は認められず，訪花頻度の高さは結実率の
高さにつながっていなかった。また，セイヨウミツバチの訪花撮影回数と花序
ごとの結実した果実の長さとの関係を図 3-12 に示したが，こちらも有意な相関
は認められなかった。  
 
 31 
 
 
図 3-11 セイヨウミツバチの訪花が撮影された回数と  
ハリエンジュの花あたりの果実数  
 
 
図 3-12 セイヨウミツバチの訪花が撮影された回数と  
ハリエンジュの花序ごとの平均果実長  
 
3.4 セイヨウミツバチの訪花頻度  
ハリエンジュが開花していた 2012 年 5 月 15 日～ 20 日と， 2013 年 5 月 10 日
～ 15 日のセイヨウミツバチの時間帯別の撮影枚数を図 3-13， 3-14 に示した。
2013 年は 2012 年と比べて，セイヨウミツバチが撮影された写真の枚数が大幅
に少なかった。  
2013 年に得られた写真では，セイヨウミツバチの訪花は 7:00 頃から始まっ
ていた。時間帯別の撮影枚数分布をみると，訪花は 6： 00～ 8： 00 の間では非常
に少なく，10:00 以降に多くなっていた。最も撮影枚数が多いのは 10:00～ 12:00
の間であった。このことから， 2012 年の撮影は，ミツバチの訪花活動が活発な
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時間帯を捉えられていたことが確認できた。  
 
 
図 3-13 セイヨウミツバチの時間帯別の撮影枚数（ 2012 年）  
 
 
図 3-14 セイヨウミツバチの時間帯別の撮影枚数（ 2013 年）  
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4．考察  
 
4.1 ハリエンジュに訪花する昆虫と訪花時期  
ハリエンジュに訪花する昆虫のうち，セイヨウミツバチが最も多く撮影され，
撮影された写真の約 90％を占めた（図 3-3）。また，ビデオで撮影されたセイヨ
ウ ミ ツ バ チ の訪 花 時 間の う ち ，花 に 潜 り 込 ん で採 蜜 行 動を と っ ている 時 間 は
66.2％を占めており，実際にセイヨウミツバチの体に花粉が付着していること
も写真から確認することができた｡これらのことから，調査地のハリエンジュの
主要な花粉媒介昆虫はセイヨウミツバチであると結論される。  
調査地から約 1km 上流にある羽村大橋付近の河川敷には，養蜂家が約 20 箱の
セイヨウミツバチの巣箱を設置していた。 セイヨウミツバチの採餌範囲が半径
約 3km といわれている（中村 2009)ことから，養蜂家が飼育しているセイヨウ
ミツバチが蜜を集めるために来訪したものと考えられる。巣箱が設置されなか
った 2013 年には， 2012 年に撮影したのと同じ個体 4 本を含む 5 本のハリエン
ジュの計 19 花序について 2013 年もインターバルカメラ４台を設置し ,ミツバチ
の訪花行動が活発時間帯を把握したところ， 2013 年は 2012 年よりセイヨウミ
ツバチの撮影枚数が大きく減少した（ 図 3-14）ことからも，調査地のハリエン
ジュの受粉は養蜂という人間の営みに依存しているといえる。 虫媒花の重要な
送粉者であるマルハナバチ類は，調査地で飛翔は確認されたものの，訪花は確
認できなかった。このことは，ハリエンジュと在来植物との間では，在来の訪
花昆虫による送粉をめぐっての競合関係がそれほどでもないことを示すものか
もしれない。  
イ タ リ ア で ハ リ エ ン ジ ュ へ の セ イ ヨ ウ ミ ツ バ チ の 訪 花 行 動 を 観 察 し た
Giovanetti & Aronne（ 2012）は，セイヨウミツバチは蝶形花の花弁を押し広げ
るために必要な体力が弱いため，竜骨弁が開いていない花（開花段階 b， c）を
避けて，竜骨弁が開いた段階 d やそれ以降の段階 e の花を訪問するとしている。
しかし，本研究の結果は Giovanetti & Aronne (2012)の示した結果とは異なり，
セイヨウミツバチが段階 b， c の花にも訪花し，花弁を押し広げて採蜜してい
ることが明らかとなった（図 3-7，3-8）。また，Giovanetti & Aronne(2012)は，
開花段階が進んで花弁の強度が弱くなるほど，セイヨウミツバチが採蜜のため
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体勢を整えるのに要する時間が短くなることを示し，セイヨウミツバチがより
開花段階の進んだ花を選択することで花弁を押し開けるための体力の不足を補
っているのではないかと推察している。しかし，本研究では段階 d や段階 e の
花が卓越する時期になると訪花はほと んどなくなっていた。こうした違いがも
たらされた原因については明らかではな いが，少なくとも多摩川で観察された
セイヨウミツバチの訪花は，ハリエンジュの花が通常のマメ科の花の形態を維
持しているときに行われていることが明らかとなった。  
 
4.2 セイヨウミツバチの訪花時間と結実率  
30 秒間隔のインターバル撮影でセイヨウミツバチが写った写真の枚数とビ
デオカメラでの撮影時間とは高い正の相関があった（図 3-9,3-10）。そのため，
セイヨウミツバチの訪花活動が活発な日中に インターバル撮影を行うことで，
動画撮影や直接観察によらなくても，訪花時間や吸蜜時間の推定ができること
がわかった。これによって得られた撮影時間と撮影回数の関係式からセイヨウ
ミツバチのハリエンジュへの１日当たり（１日 8 時間とした）の推定訪花時間
を算出すると，１日当たり１花当たりの訪花時間は 3.3 秒 /花から 7.8 秒 /花で
あり，開花期間全体を通してみると， 全ての観察したハリエンジュの個体で花
粉の受粉に十分な訪花が行われていたと判断される。  
 一方で，花当たりのセイヨウミツバチの撮影回数と結実した 果実数や果実の
長さとの間には有意な正の相関が認められなかった （図 3-11， 3-12）。以上の
ことから，調査地のハリエンジュにとって，セイヨウミツバチが最も重要な 花
粉媒介昆虫であるが，訪花が多いほど結実率が高くなるわけではなく，結実率
や果実の長さの違いの要因はセイヨウミツバチの訪花時間による 受粉率の違い
ではないと結論された。  
しかし，ハリエンジュの訪花昆虫と結実率との関係について，今回の調査は
河川敷における根萌芽由来のクローンからなる個体が多いハリエンジュ林で行
ったため，クローン繁殖していない（自家不和合性の無い）場合の訪花昆虫と
結実率の関係は確認できなかった。今後，クローン繁殖していない場所で調査
する必要があると考えられた。  
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第 4 章  ハリエンジュの受粉実験  
 
1．はじめに  
  
永田地区のハリエンジュ林では，結実率や 果実の長さは，訪花昆虫（セイヨ
ウミツバチ）の訪花時間とは関係していなかった（ 3 章参照）。また，2008 年か
ら 2014 年まで経年的に行ってきた開花度と結実度の調査では，開花度や 花粉媒
介昆虫の量に関わらず，結実率の高いサイトと低いサイトが存在することがわ
かってきた (6 章参照）。このような事実は，調査地のハリエンジュが根萌芽に
よる栄養繁殖を行うことによって，同じ遺伝子型の 個体同士が近接して生育し
ていることで，結実に対する自家不和合性の影響が存在することを示唆してい
る。中国での研究例では， Sun et al（ 2012）によって，ハリエンジュに自家不
和合性が報告されている。   
そこで本章では，人工受粉実験を行いことによって，ハリエンジュの自家不
和合性の程度を明らかにし，根萌芽によってクローンからなる個体群を形成す
ることが，種子の生産にどのような影響を及ぼしているかを 考察した。なお，
本章では便宜上，独立した個々の樹幹を個体として扱い，遺伝子型に基づいて
クローンであるかどうかが確認されたものについては，「同じ遺伝子型の個体」，
「異なる遺伝子型の個体」とする。  
 
2．調査方法  
 
2.1 実験 1：個体間での受粉実験  
まず，遺伝子型にかかわりなく独立した幹を個体とみなして，個体間の人工
受粉実験を行った。実験には， 3 章でインターバル撮影を行った 8 個体とビデ
オ撮影を行った 1 個体の計 9 個体のハリエンジュの花序を用いた。同一個体の
別の花序から採取した花粉を雌蕊に接種したのち袋かけを 行う「自家受粉処理」
（ 14 花序），最も近接する（ 5m 以内）別個体の花序から採取した花粉を雌蕊に
接種したのち袋かけを行う「他家受粉処理」（ 24 花序），人工受粉を行わず袋か
けのみを行う「受粉処理なし」（ 38 花序），人工受粉も袋かけも行わず昆虫の訪
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花を放任する「自然受粉」（ 34 花序）の 4 処理を各個体に設定した。  
実験に用いた花序には，人工受粉前の昆虫の訪花を防ぐため，開花する前に
あらかじめ袋かけを行った。2012 年 5 月 12 日から 14 日にかけて満開になった
花序に順次，人工受粉を行い，受粉処理後には昆虫の訪花を遮断するため，自
然受粉以外のすべての処理で再び袋かけを実施した（表 4-1，図 4-1）。袋かけ
に用いた袋は，24 メッシュ /cm，横 180 mm×縦 250 mm の水切り用ネットとした。
袋は旗弁が落下して柱頭が変色した後に外した。実験対象とした花序について ， 
2012 年 9 月に結実した果実の数を数え，すべての果実の長さを計測した。  
 
表 4-1 個体間での受粉実験（実験 1）の処理方法  
 
袋かけ 花序数
自家受粉 同一個体の別の花序から採取した花粉を接種 〇 14
他家受粉 最も距離の近い個体から採取した花粉を接種 〇 24
受粉処理なし 受粉処理をしない 〇 38
自然受粉 受粉処理をしない × 34
処理
 
 
図 4-1 実験 1 での受粉処理後の花序  
 
 
 
 
 
袋かけした花
序  
自然受粉の花
序  
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2.2 実験 2：遺伝子型に基づいた受粉実験  
ハリエンジュは根萌芽による栄養繁殖も行っており，調査地の多摩川永田地
区でも根萌芽によるクローン繁殖が確認されている (星野 2001， 2006， 2008)，
そのため，実験 1 の他家受粉処理に用いた個体同士は，根萌芽により地下で繋
がったクローンで，実際には自家受粉であった可能性があり，他家受粉処理の
結果にも自家不和合性による結実率の低下が現れていたことが否定できない。
そこで，自家受粉と他家受粉の違いをより明確にするため，遺伝子型が既知の
個体を用いて，同じ遺伝子型間と異なる遺伝子型間での結実率を調べるための
人工受粉実験を行った。  
本調査地では，一部のハリエンジュの個体で，マイクロサテライトマーカー
を用いて遺伝子型が調べられている。今野ら（未発表）は， 36 本のハリエンジ
ュの葉サンプルから DNA を抽出，精製し， Lian & Hogetsu（ 2002）， Lian et al
（ 2004）によって開発された 11 遺伝子座のうち，特に血縁関係の解析に有効な
3 遺伝子座を選択して，PCR によって増幅した DNA をフラグメント解析した結果，
8 つの遺伝子型を認めた。このうち，5 つの遺伝子型（ A～ E）の個体を利用して，
2013 年に以下の実験を行った。  
遺伝子型がわかっている 8 個体の花序に，同じ遺伝子型の花序から採取した
花粉を雌蕊に接種したのち袋かけを行う「同一遺伝子型間の受粉」（ 6 花序），
異 な る 遺 伝 子型 の 花 序か ら 採 取した 花 粉 を 雌 蕊に 接 種 した の ち 袋かけ を 行 う
「異なる遺伝子型間の受粉」（ 15 花序），人工受粉も袋かけも行わず昆虫の訪花
を放任する「自然受粉」（ 7 花序）の 3 処理を設定した（表 4-2）。実験 1 のとき
と同様，実験に用いる花序には開花前に袋かけを行い， 2013 年 5 月 9 日～ 5 月
15 日に満開となった花序に順次，受粉 処理を実施（図 4-2）し，人工受粉後に
再び袋をかぶせて，旗弁が落下して柱頭が変色した後，それを外した。 人工受
粉における遺伝子型の組み合わせは表 4-3 に示すとおりである。  
2013 年 6 月 10 日に，対象とした花序についた果実の数と長さを記録した。
10 月 11 日には成熟したすべての果実を回収し，果実についた種子数を集計し
た。  
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表 4-2 実験 2 の処理方法  
袋かけ 花序数
同じ遺伝子型間の受粉 同じ遺伝子型の別の花序から採取した花粉を接種 〇 6
異なる遺伝子型間の受粉 異なる遺伝子型の花序から採取した花粉を接種 〇 15
自然受粉 受粉処理をしない × 7
処理
 
 
 
表 4-3 実験 2 の処理と遺伝子型の組み合わせ  
遺伝子型 遺伝子型
同一遺伝子型間の受粉
D97 A D353 A 24
D353 A D336 A 11
D353 A D353 A 27
D12 B D12 B 22
D381 D D382 D 28
D16 E D15 E 14
異なる遺伝子型間の受粉
D12 B D111 C 18
D381 D D111 C 16
D97 A D12 B 28
D97 A D12 B 11
D111 C D12 B 28
D382 D D12 B 28
D12 B D353 A 22
D111 C D381 D 22
D111 C D381 D 20
D111 C D381 D 25
D12 B D382 D 25
D16 E D382 D 29
D16 E D382 D 13
D353 A D466 F 27
D12 B D97 A 25
自然受粉
D97 A － － 47
D12 B － － 86
D353 A － － 83
D111 C － － 66
D382 D － － 102
D381 C － － 68
D16 E － － 153
樹木No. 樹木No.
花粉接種木 花粉由来木No.
花数
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図 4-2 実験 2 の受粉処理後の花序  
 
3．結果  
 
3.1  実験 1：個体間での受粉実験における結実率  
 実験 1 の 4 つの処理（受粉処理なし，自家受粉処理，他家受粉処理，自然受
粉）における花序単位の結実率（花あたりの果実数）を図 4-3 に示す。結実率
の平均値は，受粉処理なしで 0.048，自家受粉処理で 0.063，他家受粉処理で
0.090 ときわめて低い値を示した。これらの間には統計的に有意な差は認めら
れなかった（ p>0.05, Steel-Dwass 検定 )。自然受粉の結実率の平均値は，他の
処理よりも有意に高い値を示した（ p<0.01）が，それでも 0.191 にすぎなかっ
た。  
図 4-4 に処理ごとの結実した果実の長さを示す。果実長の平均値は，受粉処
理なしで 2.26cm，自家受粉処理で 2.19cm，他家受粉処理で 3.61cm，自然受粉
で 6.24cm であった。果実長についても自然受粉で最も長く，自然受粉と受粉処
理なし，自家受粉との間には有意な差が認められた（ p<0.01, Steel-Dwass 検
定）。  
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図 4-3 実験 1 の各処理における花序単位の結実率。縦線は標準偏差，異なる  
  アルファベットは有意な差があることを示す (p<0.01, Steel-Dwass 検定 )  
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実
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（
ｃ
ｍ
）
 
図 4-4 実験 1 の各処理における結実した果実の長さ。  
（縦線は標準偏差，異なる）  
  アルファベットは有意な差があることを示す (p<0.01, Steel-Dwass 検定 ) 
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3.2  実験 2：遺伝子型に基づいた受粉実験における結実率  
 実験 2 の 3 つの処理（同一遺伝子型間の受粉，異なる遺伝子型間の受粉，自
然受粉）における花当たりの果実数，果実の長さ，花当たりの種子数を，表 4-3
および図 4-5～ 4-7 に示す。  
花序単位の結実率（花あたりの 果実数）をみると，同じ遺伝子型間ではまっ
たく結実がみられず，異なる遺伝子型間で 0.10，自然受粉で 0.13 であった（図
4-5）。果実の長さは，異なる遺伝子型間で 5.74cm，自然受粉で 6.94cm と，自
然受粉のほうがやや大きかった（図 4-6）。種子は虫害を受けたものの割合が非
常に大きく，健全種子は自然受粉でわずかにみられただけであった。健全種子
と虫害種子をあわせた数は，異なる遺伝子型間で 0.40，自然受粉で 0.72 であ
り，自然受粉で最も大きくなった（図 4-7）。  
 
表 4-3 実験 2 の各処理における花当たりの果実数，種子数と果実の長さ  
処理 莢数 平均莢長 (cm) 健全種子数 未熟種子数 虫害種子数
同じ遺伝子型間の受粉（n=6） 0 - 0 0 0
異なる遺伝子型間の受粉（n=15） 0.10±0.05 5.74±2.05 0 0.03±0.06 0.40±0.32
自然受粉（n=7） 0.13±0.06 6.94±2.13 0.04±0.10 0.08±0.12 0.68±0.40  
 
 
結
実
率
（
花
当
た
り
の
果
実
数
）
 
図 4-5 実験 2 の各処理における花序単位の結実率。縦線は標準偏差を示す。  
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図 4-6 実験 2 の各処理における結実した果実の長さ。縦線は標準偏差を示す。  
 
 
図 4-7 実験 2 の各処理における花当たりの種子数。縦線は標準偏差を示す。  
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4．考察  
 
遺伝子型の違いを考慮しない受粉実験（実験 1）では，自然受粉で最も結実
率が高く，果実のサイズも大きくなったのに対し，受粉処理なしと自家受粉処
理では結実率がきわめて低く，果実のサイズも半分以下であったことから，ハ
リエンジュには自家不和合性が認められるといえる。しかし， 受粉処理なしと
自家受粉処理においても少数の短い 果実ができていたため，自家受粉した花で
も少ない割合で果実まで成長することがあることが示された。一方， 自然受粉
では，果実数，果実の長さとも受粉処理なしや自家受粉処理よりも有意に大き
い値を示したことから，セイヨウミツバチの訪花によって他家受粉が成功して
結実率が高くなったものと考えられた。  
Sun et al（ 2012）が中国でおこなった受粉実験でも，ハリエンジュの結実率
は自然受粉の場合 40.7％であるのに対し，自家受粉では 18.0％であったことか
ら，ハリエンジュの結実には訪花昆虫を介した他家受粉が必要であるが，ある
程度の自家和合性も備えているとされている。本研究で得られた 自然受粉と自
家受粉の結実率の違いも，その結果を支持するものであった。新熱帯のマメ科
樹種 Platypodium elegans でも，自殖種子が他殖種子よりも軽いという報告が
あり（ Hufford & Hamrik 2003)，ハリエンジュでも同様に，完全な自家不和合
ではないものの，自殖あるいは近縁な個体と交配した場合はその種子の生存率
が著しく低下する近交弱勢が働いている可能性が高い。 また，受精していない
或いは受精胚の発育が止まっている可能性も考えられる 。  
しかし，他家受粉処理では自然受粉と同等の結実率は得られず ，自家受粉処
理や受粉処理なしとの間で，果実数，果実の長さともに有意な差は認められな
かった。これは調査地のハリエンジュが根萌芽による栄養繁殖を行っているた
め，隣接する個体が根でつながっており（星野 2006， 2008， 2009)，隣接個体
の花粉を用いた他家受粉処理でも，実際には同一個体同士の自家受粉となって
いた花序が含まれていたことが原因として考えられる。  
錬ほか（ 2009）は，調査地よりも約 10km 下流の河川敷においてハリエンジュ
個体群の遺伝的な構造を調べ，その中で種子の花粉親の推定をしている。そし
て，花粉親が同定された種子のうち 74.9%の花粉親が隣接するパッチに存在し
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ていたことを示した。このことから，主な訪花昆虫であるセイヨウミツバチが，
近接した個体間を往来して花粉を媒介していることが推測される。花粉の移動
の可能性が高い近隣の個体の花粉は，根萌芽でつながったクローンの花粉であ
る確率も高くなるため，受粉しても結実率が低くなった可能性が示唆される。  
クローンによる問題を解決するために行った実験 2 では，同じ遺伝子型間の
受粉ではまったく結実が認められず，異なる遺伝子型間と自然受粉でのみ結実
がみられた。このことから，実験 1 ではハリエンジュの自家不和合性が過小評
価されており，実際にはもっと強い自家不和合性をもつことが確かめられた。
これに対して，異なる遺伝子型間の受粉と自然受粉では結実がみられ，結実に
は遺伝子型が異なる花からの花粉供給が必要であることが示された。  
統計的に有意な差ではなかったが，異なる遺伝子型間の 受粉処理よりも，自
然受粉のほうが結実率や果実の長さが大きく，種子数も多かったことから，人
工受粉よりも昆虫の訪花による受粉のほうが有効に働いた といえる。ただし，
自然受粉での結実率は，実験 1 の 0.19 に対し，実験 2 では 0.13 と低くなって
いた。これは，実験 1 を行った 2012 年には，調査地の近傍に養蜂家がセイヨウ
ミツバチの巣箱を設置していたのに対し，実験 2 を行った 2013 年には養蜂が行
われておらず，セイヨウミツバチの訪花頻度が低かったことが原因とも考えら
れる。しかし， 3 章の結果は，ミツバチの訪花時間と結実率には関係がないこ
とを示しており，正確な原因はわからない。  
また，異なる遺伝子型間の受粉処理では，セイヨウミツバチが近接したクロ
ーン個体から花粉を運ぶ可能性がある自然受粉よりも ，高い結実率が得られる
ことも予想された。しかし，その結実率は自然受粉による結実率と同程度であ
り，種子数はより少なかった。実験 1 の他家受粉処理の結実率と比べても同程
度の結実率しか得られなかった。ハリエンジュの雄しべと雌しべは同時に成熟
し，雌しべは開花の 2 日前から受粉能力をもつことが報告されている（ Sun et al 
2012）。今回の実験では受粉処理前に雄しべの除去を行っていないため，同花内
での自家受粉の可能性を排除できなかった。 そのため，同じ花の花粉と接種し
た花粉との競合が生じたことと受粉テクニックの問題もあり，結実率が自然受
粉の場合を超えなかった原因となったかもしれない。  
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第５章  多摩川永田地区のハリエンジュ林の 7 年間の開花・結実状況  
 
1．はじめに  
 
多摩川の永田地区では，ハリエンジュの開花や結実の量に，年による差が観
察され，何らかの環境要因が開花・結実に影響していると予想される。植物の
開花量に影響する環境因子については，開花前の気候条件が影響している 例が
報告されている（ Mckone et al 1998， Inouye et al 2002， Inouye 2008）。た
とえばブナ Fagus crenata の開花量や堅果の豊凶は，前年の花芽形成時期の気
温に影響されることが指摘されている（ Kon et al 2005，Kon & Noda 2007，Masaki 
et al 2008)。しかし，ハリエンジュについては，開花量に影響する環境要因が
何であるかは知られていない。ハリエンジュ林を適切に管理するうえで，開花
結実の年変動に関する情報は重要である。  
そこで本章では， 2 章でその精度を確認した目視による開花度・結実度の調
査方法を用いて，調査地における 2008 年から 2014 年までの 7 年間のハリエン
ジュ林の開花・結実量を把握するとともに，その年変動がどのような気候要因
とどのように関係しているかを明らかにすることを目的とした。  
 
2．調査方法  
 
2.1 開花度と結実度の調査  
2 章で述べた 11 段階の開花度（ 2 章，表 2-1）と 13 段階の結実度（ 2 章，表
2-2）を用いて，調査区内の胸高直径 2cm 以上のハリエンジュについて， 2008
年から 2014 年の毎年 5 月と 9 月に，それぞれ開花度と結実度を調査した。2008
年に調査を開始した約 250 個体に加えて，翌 2009 年からは約 1400 本を調査対
象とした。これらのうち，2014 年までの間に枯死したり倒伏したりしなかった
もの（ 2008 年からの調査個体 247 本，2009 年からの調査個体 1014 本）計 1261
本を解析対象とした。  
年ごとに開花度別の本数を集計し，各開花度ランクの花の割合の範囲（ %）の
中央値を用いて，全調査木の花の割合の平均 値を求めた。以下，これを平均開
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花量とした。同様にして，年ごとの果実の割合の平均値（以下，平均結実量）
も求めた。さらに，調査地全体の結実率の指標として，平均結実量を平均開花
量で除すことにより，各年の開花量に対する結実量の割合を求めた。  
 
2.2 気象データの収集  
開花量や結実量と気象要因との関係を調べるため，調査地から最も近い気象
観測地点である青梅（ 35°47′ 3″ N， 139°18′ 7″ E，標高 155m）のアメダス
データ（気象庁，気象統計情報，青梅（月ごとの値）， http://www.data.jma. 
go.jp/obd/stats/etrn/view/monthly_a1.php?prec_no=44&block_no=1001&year
=2007&month=&day=&view=，2013 年 2 月 6 日閲覧）から，調査開始 1 年前の 2007
年から 2013 年までの 7 年間の月別平均気温，月別日照時間，月別降水量の観
測値を取得した。  
 
3．結果  
3.1 開花度の頻度分布と平均開花量  
2008 年から調査を始めた 247 本の年ごとの開花度別本数を表 5-1 と図 5-1 に，
2009 年から調査を始めた 1014 本の年ごとの開花度別本数を表 5-2 と図 5-2 に
示す。開花度の頻度分布は年によって違いがあった。年ごとの頻度分布の変化
は，両集団ともほぼ同じ傾向を示しており，2009 年，2011～ 2014 年には開花度
7 以上の本数が多く， 2008 年と 2010 年はその本数が少なかった。  
開花度の中央値から算出した平均開花量を表 5-3 に示す。2008 年から調査し
たハリエンジュの平均開花量は， 2008 年と 2010 年には 40％台であったのに対
し，他の年では 60%を超え，最も高かった 2014 年には 70.7％に達していた。2009
年および 2011～ 2014 年の平均開花量は，2008 年と 2010 年よりも有意に大きか
った（ p<0.01， Mann-Whitney U 検定， Bonferroni 調整）。 2009 年から調査を始
めたハリエンジュでも， 2010 年の平均開花量が最も低い 54.3%で，その他の年
は 60%以上，最も高い 2014 年には 73.4%であった。 2009 年および 2011～ 2014
年の平均開 花量は ， 2010 年より有意に大きか った （ p<0.01， Mann-Whitney U
検定， Bonferroni 調整）。  
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表 5-1 各年の開花度別本数（ 2008 年からの調査木）  
開花度 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 合計
2008年 26 7 19 32 41 23 14 36 33 15 1 247
2009年 6 12 11 13 8 30 28 58 49 23 9 247
2010年 12 15 16 30 41 33 25 17 32 19 7 247
2011年 12 12 7 8 10 34 14 30 57 48 15 247
2012年 21 4 7 7 11 27 20 25 58 56 11 247
2013年 18 1 2 6 7 26 32 21 49 62 23 247
2014年 16 3 1 5 5 27 23 24 43 72 28 247  
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図 5-1 各年の開花度別本数分布（ 2008 年からの調査木， n=247）  
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表 5-2 各年の開花度別本数（ 2009 年からの調査木）  
開花度 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 合計
2009年 34 50 33 57 46 75 65 133 172 175 174 1014
2010年 54 87 66 79 94 139 55 83 159 144 54 1014
2011年 39 40 22 44 45 94 65 112 227 206 120 1014
2012年 72 14 17 30 29 126 100 97 193 211 125 1014
2013年 57 8 26 17 22 86 127 111 236 202 122 1014
2014年 48 13 5 36 19 78 70 104 189 294 158 1014  
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図 5-2 各年の開花度別本数分布（ 2009 年からの調査木， n=1014）  
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表 5-3 各年の平均開花量（％）同じ行の異なるアルファベットは，有意な
差があることを示す（ p<0.01， Mann-Whitney U 検定， Bonferroni 調
整）．  
調査年 2008年 2009年 2010年 2011年 2012年 2013年 2014年
2008年から調査した樹木 47.1 a 61.2 b 49.7 a 64.2 b 64.3 b 68.6 b 70.7 b
2009年から調査した樹木 － 67.1 b 54.3 a 67.8 b 67.3 b 69.6 b 73.4 b
 
 
3.2 結実度の頻度分布と平均結実量  
2008 年から調査を始めたハリエンジュの結実度別の本数を表 5-4 と図 5-3 に，
2009 年から調査を始めたハリエンジュの結実度別の本数を表 5-5 と図 5-4 に示
す。いずれの年でも結実度 0 のハリエンジュが最も多く，開花しても結実しな
い個体が多いことがわかった。 2011 年， 2012 年， 2014 年は結実度 r の割合が
低くなり，結実度 2 や結実度 3 の個体の割合が高くなる傾向がみられた。また，
2013 年には結実度 3 以上の個体が 7 年間で最も少なくなった。結実度は最大で
5 であり，結実度 6 以上のものは調査期間を通じてみられなかった。  
結実度の中央値から算出した平均結実量を表 5-6 に示す。2008 年から調査し
たハリエンジュの平均結実量は， 2008 年から順に 7.6%， 8.2%， 5.8%， 11.0%，
13.1%，6.1%，16.4%であった。2011 年，2012 年，2014 年には 10%を超え，特に
2014 年は高い値を示した。 2011 年， 2012 年， 2014 年の平均結実量は， 2008～
2010 年および 2013 年よりも有意に大きく，さらに 2014 年の平均結実量は他の
年の結実量よりも有意に大きかった（ p<0.05，Mann-Whitney U 検定 , Bonferroni
調整）。2009 年から調査したハリエンジュの平均結実量は，2009 年から順に 4.9%，
5.8%，7.7%，9.7%，5.6%，12.5%であった。2008 年から調査した樹木と同様に，
2011 年， 2012 年および 2014 年の平均結実量は， 2009 年， 2010 年および 2013
年の平均結実量よりも有意に大きく，さらに 2014 年は他のどの年よりも有意に
大きかった（ p<0.05， Mann-Whitney U 検定 , Bonferroni 調整）。  
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表 5-4 各年の結実度別本数（ 2008 年からの調査木）  
   
結実度 0 r + 1 2 3 4 5 合計
2008年 101 46 31 15 19 21 11 3 247
2009年 97 27 20 43 31 27 2 0 247
2010年 94 43 35 38 22 12 3 0 247
2011年 82 6 42 30 43 33 11 0 247
2012年 61 4 34 48 47 42 10 1 247
2013年 108 8 25 72 31 3 0 0 247
2014年 77 1 5 38 48 57 16 5 247  
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図 5-3 各年の結実度別本数分布（ 2008 年からの調査木， n=247）  
表 5-5 各年の結実度別本数（ 2009 年からの調査木）  
結実度 0 r + 1 2 3 4 5 合計
2009年 468 208 89 114 72 54 7 2 1014
2010年 497 160 90 94 84 69 16 4 1014
2011年 419 67 163 143 105 94 21 2 1014
2012年 370 28 158 156 149 128 24 1 1014
2013年 524 42 85 221 115 24 2 1 1014
2014年 418 12 48 147 168 135 64 22 1014  
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図 5-4 各年の結実度別本数分布（ 2009 年から調査木， n=1014）  
 
 
 
表 5-6 各年の平均結実量（％）．  
調査年 2008年 2009年 2010年 2011年 2012年 2013年 2014年
2008年から調査した樹木 7.6 a 8.2 a 5.8 a 11.0 b 13.1 b 6.1 a 16.4 c
2009年から調査した樹木 － 4.9 a 5.8 a 7.7 b 9.7 b 5.6 a 12.5 c
 
同じ行の異なるアルファベットは，有意な差があることを示す（ p<0.01，
Mann-Whitney U 検定， Bonferroni 調整）．  
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3.3 開花量に対する結実量の割合  
平均開花量と平均結実量から求めた， 年ごとの開花量に対する結実量の割合
を表 5-7，図 5-5～ 5-6 に示した。2008 年から調査したハリエンジュでは，2012
年と 2014 年でそれぞれ 0.20， 0.23 と高い値を示し， 2013 年で 0.09 と最も低
くなった。 2009 年から調査したハリエンジュでも， 2012 年と 2014 年でそれぞ
れ 0.14， 0.16 と，他の年と比べると高い値を示した（表 5-7）。  
2009 年と 2011～ 2014 年は，いずれも開花度が高い（開花度 7 以上）木が多
い年であった（図 5-1， 5-2）が，結実割合は一定でなく， 2012 年と 2014 年で
は高く，2009 年と 2013 年では低かったことがわかった。つまり，2009 年や 2013
年は，開花量が多かった割には結実量が少なかったといえる。  
 
 
表 5-7 各年の開花量に対する結実量の割合  
2008年 2009年 2010年 2011年 2012年 2013年 2014年
2008年から調査した樹木 0.16 0.12 0.12 0.17 0.20 0.09 0.23
2009年から調査した樹木 － 0.07 0.09 0.11 0.14 0.07 0.16  
 
 
 
 
図 5-5 各年の開花量に対する結実量の割合（ 2008 年からの調査木）  
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図 5-6 各年の開花量に対する結実量の割合（ 2009 年からの調査木）  
 
3.4 開花・結実量と気候要因との関係  
表 5-8 に示した 2008 年から 2014 年までの平均開花量および平均結実量と，
前年の 5 月から 8 月の月平均気温および月降水量を比べてみると，2008 年から
調査した樹木の平均開花量が 60%を超えていた 2009 年と 2011～ 14 年は，前年 7
月の平均気温が 25℃以上であったのに対し，開花量が 50%以下であった 2008
年と 2010 年は前年 7 月の平均気温が 25℃以下であった。 2009 年から調査した
樹木でも，2010 年の平均開花量が 54.3%と最も低かった（表 5-8）。前年 7 月の
平均気温と平均開花量との間には， 強い正の相関関係が認められた（図 5-7，
5-8）。，日照時間との関係を調べた結果でも，日照時間との相関が高かった（図
5-9， 5-10）。  
一方，平均結実量は 2011 年， 2012 年， 2014 年に高かったが，これらの年の
前年の気候要因には，共通した一定の傾向は認められなかった。 また，平均開
花量，平均結実量ともに，当該年の春から夏の月平均気温や降水量との間に は，
関係が認められなかった。  
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表 5-8 各年の開花量・結実量と前年の気候要因  
2008年 2009年 2010年 2011年 2012年 2013年 2014年
開花量（％）
　2008年からの調査木 47.1 61.2 49.7 64.2 64.3 68.6 70.7
　2009年からの調査木 - 67.1 54.3 67.8 67.3 69.6 73.4
結実量（％）
　2008年からの調査木 7.6 8.2 5.8 11.0 13.1 6.1 16.4
　2009年からの調査木 - 4.9 5.8 7.7 9.7 5.6 12.5
平均気温(℃）
　前年5月 17.6 16.9 18.5 17.3 16.8 17.5 18.1
　前年6月 21.5 20.0 21.1 22.2 21.6 20.0 21.4
　前年7月 22.7 25.6 24.6 26.3 25.9 25.3 25.8
　前年8月 27.4 25.0 24.9 28.0 25.7 27.2 27.2
平均降水量(㎜）
　前年5月 109 313 170 143 254 261 39
　前年6月 82 208 140 184 132 209 207
　前年7月 315 66 140 153 378 62 88
　前年8月 30 447 236 51 239 34 73
日照時間(h)
　前年5月 193.4 134.3 147.3 182.4 135.2 197.1 223.4
　前年6月 129.5 87.1 90.9 136.8 93.3 105.9 99.1
　前年7月 47.6 131.6 77.2 161.1 157.7 148.4 142.1
　前年8月 205.4 123.6 111.1 210.3 154.1 248.7 205.3  
 
       
図 5-7 前年 7 月の平均気温と平均開花量の関係（ 2008 年からの調査木）  
 56 
 
       
図 5-8 前年 7 月の平均気温と平均開花量の関係（ 2009 年からの調査木）  
     
図 5-9 前年 7 月の日照時間と平均開花量の関係（ 2008 年からの調査木）  
     
図 5-10 前年 7 月の日照時間と平均開花量の関係（ 2009 年からの調査木）  
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4．考察  
 
ハリエンジュの開花度の頻度分布や平均開花量は， 2008 年から 2013 年の間
で違いがみられ，開花量は年ごとに変動していることがわかっ た。一般的に，
樹木の花の花蜜の生産は，年によって大きな変動があるというわけではなく，
毎年ある程度は期待できるとされている（中村 2009）が，本調査地のハリエン
ジュは，少なくとも林分レベルでは 開花量に年変動があることが明らかになっ
た。また，平均開花量の年による違いを説明する気候要因について検討したと
ころ，  前年 7 月の月平均気温が高いと開花量が多くなる傾向があった。  
樹木の開花量や結実量と気候要因の関係については，ブナ属の樹種で 比較的
よ く 調 べ ら れ て い る 。 Piovesan & Adams（ 2001） は ， ヨ ー ロ ッ パ ブ ナ Fagus 
sylvatica やアメリカブナ F. grandifolia の開花量は，前年の夏が乾燥してい
ると多くなることを明らかにした。日本では， Kon et al（ 2005）， Kon & Noda
（ 2007）が，北海道のブナ F. crenata の開花数と気象データの解析や，気温操
作実験の結果から，前年の春の最低気温が平年より 1℃以上高いと開花が抑制
されることを示している。 Masaki et al.（ 2008）は，春の最低気温に加えて，
前年夏の気温が高いと結実量が多くなることを指摘している。このように，ブ
ナ属の樹木では，当該年の気候よりも花芽が形成される前年の気候条件のほう
が，開花量や結実量に影響していると考えられている。ハリエンジュの平均開
花量も，当該年の気候とは関係が認められず， 前年 7 月の月平均気温と前年 7
月の日照時間が高い年に大きくなっていたことから，ハリエンジュでも前年の
花芽形成期の気候要因が開花量に影響している 可能性が示唆された。  
 しかしながら，ハリエンジュでは開花量の多さがそのまま結実量の多さには
つながっていない。 2008 年から 2014 年の結実度の頻度分布は，開花度の頻度
分布に比べると年ごとによく似ており （図 5-1～ 5-4），いずれの年でも，まっ
たく結実をみなかった結実度 0 やほとんど結実しなかった結実度 r や +の割合が
高く，結実度 2 以上の割合は低かった。2013 年には他の年に比べて平均開花量
が大きかったにも関わらず平均結実量は小さく，開花量に対する結実量も 2012
年と 2014 年の半分以下だった（表 5-7）。  
これらのことから，結実量には開花期以降の条件も関わっていると考えられ
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る。開花から結実にいたる過程に影響する要因としては，開花時の大雨や強風，
訪花昆虫の量，自家不和合性の影響などが考えられる。本調査地では，結実量
と当該年の開花期の降水量には関係がみられなかったことから，開花期の天候
は，結実量には大きく影響していないようである。一方，本調査地の近傍には，
年によって養蜂家が巣箱を設置しており，2012 年に訪花昆虫の調査を行ったと
きは，その約 90％が飼育されているとみられるセイヨウミツバチであった（ 3
章参照 )。平均結実量や結実割合が低かった 2013 年は，調査地周辺で養蜂が行
われていなかったため，花粉媒介昆虫の不足がハリエンジュの結実量の低下に
影響した可能性がある。また，2011 年には調査地で強風によるハリエンジュの
風倒被害が発生したため，これによる光環境の変化などが翌 2012 年の平均結実
量の多さに関係しているかもしれないが，結実量が異なった原因の特定には至
っていない。  
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第６章  ハリエンジュの開花結実の個体間の差異とその要因  
 
1．はじめに  
 
 前章ではハリエンジュの開花結実の経年変化について林分単位で傾向を把握
し，外的環境要因としての気候要因との関係性について検討した 。その要因の
ひとつとして，前年の夏の気温が影響していることが示唆された。一方で，調
査地のハリエンジュの開花量，結実量には，年ごとによ る違いだけでなく，空
間的な偏りも観察された。そこで本章では，ハリエンジュの開花・結実量の個
体間や年変動に及ぼす個体サイズや健康度など個々の個体の状態や，開花結実
の空間的なパターンについて検討する。  
 
2．調査方法  
 
2.1 開花・結実度の調査  
ハリエンジュの開花度・結実度については， 5 章と同じデータセットを用い
た。すなわち， 2 章で述べた開花度・結実度の判定基準を用いて目視により調
査した胸高直径 2 cm の以上個体のうち， 2014 年までの間に枯死したり倒伏し
たりしなかったもの（ 2008 年からの調査個体 247 本， 2009 年からの調査個体
1014 本）計 1261 本を解析対象とした。  
また，永田地区での局所的な開花結実パターンが，より広い範囲でも認めら
れるのかどうかを確かめるため，永田橋から約 10 ㎞下流（河口から 42 ㎞付近）
までの 4 ヶ所で，胸高直径 3cm～ 60.5cm の 103 本ハリエンジュについて， 2011
年と 2012 年に，同様の方法で開花度・結実度を調べた。残念ながら， 2011 年
の台風で倒伏し，その後伐採された個体が多かったため，解析に用いることが
できたのは， 2011 年には 77 本， 2012 年には 72 本のみであった。  
 
2.2 胸高直径と健康度の調査  
ハリエンジュの開花度，結実度と個体のサイズや健康度との関係を知るため，
以下の調査を行った。開花度と結実度の判定をおこなったハリエンジュを対象
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として , 2009 年 6 月に胸高直径（ DBH）を測定した。 2009 年 8 月には，樹木活
力指標の評価基準として提案されている測定項目（全国林業普及協会編 1990，
表 6-1）を用いて，樹形，枝の伸長量，梢端枯損，枝葉の密度の 4 項目をそれ
ぞれ 4 段階で評価し，それらの平均値を健康度（ V）として用いた。健康度 1
は樹木の活力が強く健全であること， 健康度 4 は樹木の活力が弱く不健全であ
ることを示す。胸高直径と健康度は，7 年間の調査期間のうち 2009 年にしか測
定していないため，開花度・結実度との関係は 2009 年についてのみ解析した。 
 
表 6-1 樹木の活力度の評価基準（出典；全国林業普及協会編 1990）  
各項目の評点の平均値をハリエンジュの健康度とした。  
評 価 基 準
1 2 3 4
樹形 自然樹形を保っている。
若干の乱れはあるが、自然ある
が、自然樹形に近い。
自然樹形の崩壊がかな
り進んでいる。
自然樹形が完全に崩壊
し。奇形化している
枝の伸長量 正常
幾分少ないがそれ程目立たな
い。
枝は短小となり、細
い。
枝は極度に短小、しょう
が状の節間がる。
梢端の枯損 なし
少しあるが、あまり目立たな
い。
かなり多い 著しく多い
枝葉の密度
正常、枝および葉の密度
のバランスガとれている
普通、１に比してやや劣る。 やや疎 枯枝が多く、葉の発生が
少ない。密度が著しく
疎。
樹木活力指標の評価基準
測定項目
 
 
2.3 開花度・結実度の空間分布  
調査地では，すでに一部の範囲でハリエンジュの位置情報が得られており（山
口 2007）， 2008 年から開花度・結実度の調査を開始した個体は，すでに位置が
特定されている樹木である。2009 年から開花度・結実度の調査を行った個体に
ついては， 2010 年 5 月に GPS（ GPSMAP60CSx， Garmin 社製）を用いて位置情報
を記録した。これらを GIS（ AricGIS ver.9.1， ESRI 社製）に入力して，調査対
象としたすべての個体の位置図を作成し，年ごとの開花度と結実度の空間分布
を図化した。  
 GIS 上で各個体からの異なる半径（ 2.5m， 5.0m， 7.5m， 10.0m， 12.5m）のバ
ッファーを発生させ，その範囲に含まれる個体を抽出して， 年ごとにそれらの
開花度と結実度の平均値を算出した。これを用いて，各年の結実度と， 異なる
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半径に含まれる隣接個体の結実度との相関を調べた。  
 
2.4 GLM による結実度に影響する要因の解析  
 個 体 の 結 実度 に ど の要 因 が どの程 度 影 響 し てい る か を明 ら か にする た め ，
2010 年以降の結実度について，一般化線型モデル（ GLM）による解析を行った。
当年の結実度 (FR 0)を目的変数とし，上述の結果から結実度と関係があると予想
された，当年の開花度 (FL 0)，前年の結実度 (FR - 1) ，半径 2.5m 以内の個体の当
年の結実度の平均値 (FRAV 2 . 5)，を説明変数とした。  
 
3．結果  
 
3.1 開花度に関する要因  
 
3.1.1 開花度と樹木のサイズとの関係  
図 6-1 にハリエンジュの 2009 年の胸高直径（ DBH）階別の本数分布を示した。
調査地では DBH5～ 15cm の個体が最も多く，若い個体が多いことがわかった。
20cm 以上では DBH が大きくなるにともなって本数が減少していた。  
図 6-2 に 2009 年の DBH と開花度の関係を示した。DBH20cm 以上では，ほとん
どの個体が開花度 5 以上であった。ハリエンジュの開花度と DBH の間には，弱
いながら正の相関（ r=0.446， p<0.001， spearman の順位相関係数）があった。
このことから，調査地のハリエンジュでは， DBH が大きい個体ほど開花量が多
いことがわかった。  
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図 6-1 2009 年の DBH 階級別本数  
 
 
図 6-2 2009 年の DBH と開花度の関系  
 
3.1.2 開花度と樹木の健康度との関係  
図 6-3 に 2009 年の健康度別のハリエンジュの本数分布を示した。健康度１の
個体が 60%以上と非常に多く，健康度 3.5 以上の本数はきわめて少なかったこ
とから，健全な樹木が多くを占めていたことがわかる。  
ハリエンジュの開花度と健康度の関係を 図 6-4 に示した。健康度が高い（ V
の値が小さい）個体ほど開花量が多くなる傾向が認められたが，相関係数はあ
まり高くなかった（ r=-0.306，ｐ <0.001， spearman の順位相関係数）。   
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図 6-3 2009 年の健康度（ V）階級別本数  
 
 
図 6-4 2009 年の健康度と開花度の関係  
 
3.1.3 開花度と前年の開花度との関係  
図 6-5 に，2008 年から開花度と結実度を調査した 247 個体について，当該年
の開花度と前年の開花度との関係を示した。それぞれの順位相関係数は 2009
年から順に， r=0.376， r=0.459， r=0.668， r=0.833， r=0.790， r=0.743（すべ
て p<0.001，spearman の順位相関係数）であり，正の相関を示した。とくに 2012
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年以降は相関係数が高い値になった。  
図 6-6 に， 2009 年から開花度と結実度を調査した 1014 個体について，当該
年の開花度と前年の開花度との関係を示した。それぞれの順位相関係数は 2010
年から順に，r=0.599，r=0.714，r=0.805，r=0.805，r=0.740（すべて p<0.001，
spearman の順位相関係数）であり，いずれも有意な正の相関を示した。こちら
も 2011 年以降は相関係数が高い値になった。  
また，永田地区の下流で調査した 73 個体についての，2012 年の開花度と 2011
年の開花度との関係を図 6-7 に示す。両者の間には，順位相関係数は r=0.841
（ p<0.001， spearman の順位相関係数）となり，強い正の相関が認められた。  
以上から，調査地の永田地区およびその周辺域では，ある年の開花量が多い
個体は，翌年も開花量が多くなる傾向があることがわかった。  
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図 6-5 各年の開花度と前年の開花度との関係  
（ 2008 年からの調査個体， n=247）  
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図 6-6 各年の開花度と前年の開花度との関係  
（ 2009 年からの調査個体， n=1014）  
 
 
図 6-7 永田地区周辺での 2011 年と 2012 年の開花度の関係  
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3.1.4 ハリエンジュの開花度の空間分布  
図 6-8 と図 6-9 は，ハリエンジュの開花度別の樹木位置 図である。これら分
布図を見ると，開花度が高い個体（開花度 7～ 10）が，調査地全体に比較的均
等に分布していることがわかる。その分布パターンは，各年の間で大きな違い
はなかった。  
 
 
 
図 6-8 開花度別の樹木位置図（ 2009 年～ 2011 年）  
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図 6-9 開花度別の樹木位置図（ 2012 年～ 2014 年）  
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3.2 結実度に関する要因  
 
3.2.1 結実度と当年の開花度との関係  
結実度は，直接的にはその年の開花量に制約される。そこでまず，結実度と
その年の開花量との関係を示した。  
図 6-10 に， 2008 年から調査を開始した個体の結実度と開花度との関係を示
した。それぞれの相関係数は，r=0.448，r=0.527，r=0.411，r=0.483，r=0.584，
r=0.519， r=0.427（すべて p<0.001， spearman の順位相関係数）であり，両者
の間には弱いながら正の相関が認められた。  
図 6-11 に 2009 年から調査を開始した個体の結実度と開花度との関係を示し
た。それぞれの相関係数は， r=0.377， r=0.549， r=0.418， r=0.536， r=0.504，
r=0.485（すべて p<0.001， spearman の順位相関係数）であり， 2009 年は低い
値であったが，両者の間に正の相関が認められた。  
また，永田地区の下流で調査した個体についての， 2011 年と 2012 年の開花
度と結実度の関係を図 6-12 に示す。両年とも結実度が高い個体は当該年の開花
度が高いものが多かったが，両者の相関係数は，それぞれ  r=0.343（ p<0.005，
spearman の順位相関係数），r=0.236（ p<0.05，spearman の順位相関係数）であ
り，相関があるとは認められなかった。  
以上から，結実量はその年の開花量に ある程度影響されるが，相関係数はあ
まり高くないことがわかった。これは，開花度が高い 個体であっても，必ずし
も結実度が高くならないことを示している。そのため，開花から結実に至る過
程で何らかの障害が存在することが示唆される。  
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図 6-10 各年の結実度と当年の開花度との関係  
（ 2008 年からの調査個体， n=247）  
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図 6-11 各年の結実度と当年の開花度との関係  
（ 2009 年からの調査個体， n=1014）  
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図 6-12 永田地区周辺における 2011 年と 2012 年の結実度と当年の開花度との
関係  
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3.2.2 結実度と前年の結実度との関係  
結実に豊凶がある樹種では，豊作年に多くの資源を使うことで 資源の蓄積量
が減少し，翌年の結実量が少なくなる可能性が考えられる。そこで次に，ハリ
エンジュの結実量と前年の結実量との関係を示す。  
図 6-13 に 2008 年から調査を開始した個体の，当年の結実度と前年の結実度
との関係を示した。 7 年間の結実度の相関関係を見ると，順位相関係数は 2009
年から順に， r＝ 0.691，  r＝ 0.625，  r＝ 0.807，  r＝ 0.794，  r＝ 0.790，  r＝
0.661（すべて p<0.05， spearman の順位相関係数）となり，すべての年で当年
の開花度よりも強い正の相関が認められた。  
図 6-14 に 2009 年から調査を開始した個体の，当年の結実度と前年の結実と
の関係を示した。6 年間の結実度の相関関係を見ると，順位相関係数は 2010 年
から順に， r＝ 0.633， r＝ 0.825，  r＝ 0.826，  r＝ 0.825，  r＝ 0.706（すべて
p<0.05， spearman の順位相関係数）となり，こちらも強い正の相関を示した。 
図 6-15 に永田地区以外の調査地における， 2012 年の結実度と前年の結実度
との関係を示した。前年の結実度が +でも翌年には結実度 5 であったものが 1
個体あったものの，両者はおおむね直線的な関係となり，spearman の順位相関
係数は r＝ 0.928（ p<0.05）と高い値を示した。  
以上から，ある年の結実量は前年の結実量が多いほど多くなることが明らか
になった。両者の相関は当該年の開花度との相関よりも強く，ハリエンジュの
結実度は当該年の花の量よりも，前年の結実量と強く関係していることが示さ
れた。  
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図 6-13 各年の結実度と前年の結実度との関係  
（ 2008 年からの調査個体， n=247）  
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図 6-14 各年の結実度と前年の結実度との関係  
（ 2009 年からの調査個体， n=1014）  
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図 6-15 永田地区周辺における 2012 年の結実度と前年の結実度との関係  
 
3.2.3 近接個体の結実度との関係  
図 6-16， 6-17 に 2009 年から 2014 年までの結実度別の樹木位置図を示した。
結実度の比較的高い個体（結実度 3 以上）の分布は，開花度の場合と比べると
いくつかの場所に集中しており，毎年，ほぼ同じ範囲の個体の結実度が高い傾
向があった。  
表 6-2 に各個体の結実度と，その個体から半径 2.5m，5.0ｍ，7.5m，10.0ｍ，
12.5 ｍ の 範 囲 に 位 置 す る 個 体 の 当 該 年 の 結 実 度 の 平 均 値 と の 相 関 係 数
（ Spearman の順位相関係数）を示す。相関係数の値が最も高かったのは， 2009
年と 2011～ 2013 年は半径 2.5m 以内，2010 年と 2014 年は半径 5.0m 以内の個体
の結実率であった。いずれの年でも，対象個体からの半径が大きくなるほど相
関係数の値は小さくなる傾向があったが，多くの年で半径 10.0m までは，結実
度との間に相関があるとみなせる r＞ 0.4 の相関係数が得られた。  
半径が 2.5m と 5.0m の範囲内の個体の結実度と対象木の結実度との関係を 図
6-18， 6-19 に示した。半径 2.5m 以内の個体の結実度の平均値との相関係数は
r=0.467（ 2009），r=0.503（ 2010），r=0.474（ 2011）, r=0.453（ 2012），r=0.492
（ 2013） ,r=0.391（ 2014）であった（図 6-18）。また，半径 5.0m 以内の個体の
結実度の平均値との相関係数は，r=0.454（ 2009），r=0.514（ 2010），r=0.464(2011), 
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r=0.434（ 2012），r=0.464（ 2013）,r=0.405（ 2014）であり，有意な正の相関を
示した（図 6-19）。  
以上のことから，結実度が高い個体は，周囲の個体の結実度も高いことが多
く，5m 程度の範囲の近接した個体が同調的に結実する傾向があることがわかっ
た。  
 
 
 
図 6-16 結実度別の樹木の位置（ 2009～ 2011 年）  
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図 6-17 結実度別の樹木の位置（ 2012～ 2014 年）  
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表 6-2 各年の結実度と各半径内の結実度の平均値との順位相関  
（有意水準はすべて p<0.001）  
2009年 2010年 2011年 2012年 2013年 2014年
2.5 826 0.467 0.503 0.474 0.453 0.492 0.391
5.0 1046 0.454 0.514 0.464 0.434 0.464 0.405
7.5 1102 0.422 0.488 0.446 0.407 0.438 0.404
10.0 1126 0.432 0.467 0.422 0.384 0.417 0.417
12.5 1142 0.390 0.451 0.381 0.363 0.377 0.415
Spearmanの順位相関係数（r）Buffer
半径（m）
半径内の
樹木本数
 
 
 
0
1
2
3
4
5
6
0 1 2 3 4 5 6
2
0
0
9
年
の
結
実
度
2.5ｍ半径における木の結実度の平均値（2009年）
2009年
0
1
2
3
4
5
6
0 1 2 3 4 5 6
2
0
1
0
年
の
結
実
度
2.5ｍ半径における木の結実度の当年平均値（2010年）
2010年
r = 0.503
0
1
2
3
4
5
6
0 1 2 3 4 5 6
2
0
1
1
年
の
結
実
度
2.5m半径における木の結実度の平均r値（2011年）
2011年
r = 0.474
0
1
2
3
4
5
6
0 1 2 3 4 5 6
2
0
1
3
年
の
結
実
度
2.5ｍ半径における木の結実度の平均値（2013年）
2013年
r = 0.492
0
1
2
3
4
5
6
0 1 2 3 4 5 6
2
0
1
4
年
の
結
実
度
2.5ｍ半径における結実度の平均値（2014年）
2014年
r = 0.391
0
1
2
3
4
5
6
0 1 2 3 4 5 6
2
0
1
2
年
の
結
実
度
2.5ｍ半径における木の結実度の平均値（2012年）
2012年
r = 0.453
r = 0.467
 
図 6-18 各年の結実度と半径 2.5ｍ以内の個体の結実度の平均値との関係  
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図 6-19 各年の結実度と半径 5.0ｍ以内の個体の結実度の平均値との関係  
 
3.2.4 ハリエンジュの結実度に影響する要因  
2010 年から 2014 年のハリエンジュの個体の結実度（ FR 0）を目的変数，当年
の開花度 (FL 0)，前年の結実度 (FR - 1)，半径 2.5m 以内の個体の当年の結実度の
平均値 (FRAV 2 . 5)を説明変数として， 一般化線形モデル（ GLM）による回帰を行
った結果，表 6-3 に示す結果が得られた。特に 2013 年については AIC の値が最
も低く，信頼度が高いモデルが構築された。各年の回帰式は以下の通りである。  
2010 年：  FR 0 = 0.083 FL 0 + 0.450 FR - 1  + 0.365 FRAV 2 . 5 - 0.924 
2011 年：  FR 0 = 0.071 FL 0 + 0.728 FR - 1  + 0.194 FRAV 2 . 5 - 0.220 
2012 年：  FR 0 = 0.092 FL 0 + 0.689 FR - 1  + 0.138 FRAV 2 . 5 - 0.283 
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2013 年：  FR 0 = 0.015 FL 0 + 0.469 FR - 1  + 0.231 FRAV 2 . 5 - 0.148 
2014 年：  FR 0 = 0.114 FL 0 + 0.945 FR - 1  + 0.258 FRAV 2 . 5 - 0.402 
各年とも，すべての説明変数で p<0.05 の有意な係数が得られ，係数の値は前
年の結実度 (FR - 1)＞半径 2.5m 以内の個体の結実度の平均値 (FRAV 2 . 5 )＞当年の開
花度 (FL 0）の順に高かった。前年の結実度 (FR - 1)はどの年でも 0.4 以上の係数
を示しており，ある年の結実度は前年の結実度によって，最もよく説明される
ことが明らかになった。  
 
表 6-3 結実度を目的変数とした GLM の解析結果  
  （各説明変数の有意水準  ***： <0.001，**： <0.01，*： <0.05，Wald 検定） 
FR0 AIC: Residual deviance
2010年 0.083 *** 0.450 *** 0.365  *** -0.294 *** 1784.1 414.27
2011年 0.071 *** 0.728 *** 0.194  *** -0.220 *** 1604.5 333.31
2012年 0.092 *** 0.689 *** 0.138  *** -0.283 *** 1653.2 353.57
2013年 0.015 *  0.469 *** 0.231  *** -0.148 ** 1052.3 170.81
2014年 0.114 *** 0.945 *** 0.258  *** -0.402 *** 2320.8 793.38
FL0 FR-1 FRAV2.5 Intercept
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4．考察  
 
2009 年 の ハ リ エ ン ジ ュ の 開 花 度 は ， DBH が 大 き い ほ ど 高 く な っ て い た 。
DBH20cm 以上の個体では，ほとんどが開花度 5 以上となっており，開花量はあ
る程度サイズに依存していることがわかった。 ハリエンジュの繁殖開始サイズ
に関して，仁藤・橋本 (1997)は，結実個体は DBH10cm 以上，樹高 10ｍ以上の木
にほぼ限られ，大きいサイズの個体ほど結実する割合が高くなると述べている。
一方，中山 (1997)は，根元直径 3 ㎝以上の木がほとんど結実するとしている。
本研究の結果をみると DBH5cm 未満の個体はほとんど結実せず， DBH5cm 以上で
10cm 未満の個体でも開花度 1 を超える個体は 15%程度であっため，仁藤・橋本
(1997)と近い結果になった。このような調査事例による違いは，開花を開始す
るサイズが，種子由来の木か，根萌芽由来の木か，あるいは日射量や土地的条
件によっても異なるためと考えられた。  
一方，開花度と健康度との間には強い相関はみられなかったが，健康度が低
いと開花度が小さくなる傾向があった。 DBH と開花度の間の相関係数がそれほ
ど大きくならなかったのは，サイズが大きくなると健康度が低下する 個体も増
えるからではないかと考えられた。  
上述のように，開花度は樹木のサイズや健康度とある程度関係している とみ
なされたが，結実度が高い個体は調査区の中で集中的に分布し，その分布は年
によって類似していた（図 6-16， 6-17）ことから，結実度の高低には林分内の
空間的なパターンがあるとみなされた 。これは，各個体の結実度が，前年の結
実度や，半径 5m 程度の範囲の個体の結実度と関係しているという GLM の結果か
ら説明される。つまり，結実度が高い個体は毎年多くの花をつけていることが
多く，しかも周囲の個体と同調的に開花していることがわかった 。  
前年の結実度が高い個体は翌年の結実度も高いという傾向は，結実によって
資源が消費されて翌年の結実量は少なくなるという豊凶パターンとは異なるも
のであった。 GLM の結果では，平均結実量が小さかった 2010 年と 2013 年（ 5
章，表 6-6）では， FR - 1 の係数が小さく， FRAV 2 . 5 の係数が大きくなっていた。
このことは，林分レベルでは結実量が少ない年でも，林分中のある区域では，
結実度の高い個体が固まって存在することを 反映したものと考えられる。  
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永田地区のハリエンジュ林は，少数の親木から生じた根萌芽によって形成さ
れたクローン集団によって形成されている（星野 2000， 2006， 2008）ことが知
られており，結実度の空間的な分布がこのようなクローン集団の存在と関係し
ている可能性がある。すなわち，集団ごとに結実度が高いものと低いものがあ
る可能性や，水平根でつながったクローン集団が，一部の幹に開花結実のため
の資源を集中的に投資するために，同じ個体で結実度が高くなる可能性が考え
られる。  
一方で，ハリエンジュは虫媒花であり，受粉には花粉媒介昆虫が必要である
ため，花粉媒介昆虫の行動パターン，開花フェノロジーも関係している可能性
がある。ハリエンジュの結実が近接個体の結実度と同調することは， 花粉媒介
昆虫の局所的な花粉媒介行動と関係していることが考えられる。セイヨウミツ
バチは主に隣接した個体を訪れる傾向があるため，隣接した同種個体間での花
粉交換の割合が高くなるといわれている （ Stacy et al 1996）。しかし， 4 章で
示したように，ハリエンジュには自家不和合性があり，同一の遺伝子型間では
受粉しても結実しないことが多い。近接個体がクローンである可能性が高いこ
とを考慮すると，結実度が近接個体と同調的に高くなることは，受粉成功率が
高いことが要因ではないと思われる 。  
ただし，本研究で調査対象としたラメットの近くに調査対象外の遺伝子型が
異なる（自家不和合性の問題がない）個体が 1 本あっただけでも花粉媒介者に
よる花粉交換率によって結実度は大きく変わる可能性があるので，結実の空間
分布パターンを把握するときに，遺伝的なバックグラウンドがわかっているク
ローズドな群落で調査する必要があると考えられる 。  
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第 7 章  総合考察  
 
7.1 ハリエンジュの開花量と結実量の推定  
ハリエンジュの開花結実状況の評価方法は，種子生産量の推定 ，結実率の推
定や蜜源植物として利用する際の蜜の資源量の推定などを行うための手段とし
て重要である。通常，結実量などの測定にはシードトラップなどが用いられ ，
永田地区でもシードトラップによりハリエンジュの種子散布の研究が行われて
いる（星野 2000）。本研究では樹冠に占める花の割合と果実の割合を目視で判
定し，開花度と結実度として，開花は 10 段階，結実は 12 段階の階級を設けて
判定した。開花度と結実度と実際の花数や種子数との関係を知るために枝サン
プルを採取し，単位枝断面積当たりの花序数及び 果実数との関係を見たところ，
かなり良い回帰式が得られたことから，目視による判定でもかなりの精度で開
花量や結実量を指標することが可能と考えら れた。この手法を用いれば，シー
ドトラップによって直接，花や果実を採集しなくても，より少ない労力とコス
トでハリエンジュの開花量や結実量が評価できる。  
また，この方法は，開花や結実の絶対量だけでなく，結実率の推定等にも応
用できる。 2012 年と 2013 年に行った受粉実験では，自然受粉での結実率がそ
れぞれ 0.19 と 0.13 であった（ 4 章）。これに対し，目視により判定された開花
度と結実度から算出した林分レベルの結実割合は， 2012 年に 0.14 から 0.20，
2013 年に 0.07 から 0.09 でった（ 5 章）。このことから，目視による開花度と結
実度の判定から，実測値に近い結実率の推定もできる可能性が示された。  
 
7.2 永田地区のハリエンジュで結実に至らない個体が多い要因  
河川敷に繁茂しているハリエンジュの開花・結実特性を把握するため ，本研
究では目視による開花度と結実度を用いて ，個体単位で 2008 年から 2014 年の
7 年間のデータを収集した。本研究では個体単位で開花と結実を調べたことで
多摩川永田地区のハリエンジュはよく開花するものの多くの個体がほとんど結
実に至らないことが明らかとなった。このため開花から結実に至る過程で何ら
かに要因によって結実が妨げられていると考えられた。  
考えられる要因としては，ハリエンジュが虫媒花であり，自家不和合性を持
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つことから，花粉を媒介する訪花昆虫が欠如または少ないために結実に至らな
かった可能性がある。また，ハリエンジュは根萌芽による栄養繁殖によって河
川敷に広がっていることから，訪花昆虫の十分な訪花があっても同じクローン
の個体の花粉では結実に至らないことが考えられた。  
本研究の結果から，永田地区ではハリエンジュの訪花昆虫としてはセイヨウ
ミツバチが卓越していて（ 3 章），調査地近くで養蜂家が飼育しているものと 推
定されるセイヨウミツバチが訪花し ， 1 花当たりに十分な花粉が運ばれている
と推定され，訪花昆虫の不足による原因は棄却された。  
一方，栄養繁殖による個体からの花粉では結実に至らないことが同じ遺伝子
型の個体間の交配実験から明らかになり（ 4 章），ハリエンジュが栄養繁殖によ
って河川敷に広がったことが結実にいたらない個体が多い原因と考えられた。  
  
7.3 ハリエンジュの開花量・結実量の年変化を説明する要因  
本研究ではハリエンジュの開花量や結実量を決める要因について も検討した。
林分単位でみるとハリエンジュの開花量には年 ごとに変化があり，これには気
候要因として前年の 7 月の平均気温が関連している可能性を明らかにした。 7
月はハリエンジュの葉の展葉が終了する時期に当たるため ，次年度の花芽の形
成時期に当たる可能性が高く，花芽形成時の気温が低いと花芽の形成が抑えら
れる可能性が示唆された。結実量と気候要因との関係は明瞭ではなかった。  
一方，個体の開花量や結実量には個体サイズや個体の健康度が関係していて ，
サイズが小さい個体では開花量や結実量が少なく，健康でない個体では開花量
が少なくなった。  
さらに，2013 年には開花量は少なくなかったに もかかわらず結実量が少なか
っかた要因としては，本調査地の近傍には養蜂家が設置した巣箱があるが ，2013
年には調査地周辺では養蜂が行われていなかったため，このことがハリエンジ
ュの結実量の低下に影響した可能性がある。  
 
7.4 ハリエンジュの開花結実の特性を踏まえた管理手法の提案  
国土交通省の直轄河川のハリエンジュ林の面積は 2197ha(100ha 以上のもの
のみを集計 )にものぼっている（外来種影響・対策研究会  2008）。  
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調査地のハリエンジュの開花度は DBH と健康度に関係があり，ハリエンジュ
林が放置され DBH がしだいに増加すると開花量や結実量がさらに高くなる可能
性がある。一方で，加齢によって，ハリエンジュが寿命に近づくと健康度は低
下してくる可能性がある。  
 ハリエンジュの結実度を調査した結果から，開花度の高い木でもほとんど結
実しない木が存在し，開花しても何らかの要因によって結実に至らない木があ
ることが分かった。ハリエンジュの個体の結実特性を調べたたところ，ハリエ
ンジュの結実の良否には当該年の開花量 ，前年の結実量，周辺の個体の平均結
実量が関わっていることがわかった。  
森本ら（ 2008）は，ハリエンジュの種子は風散布距離が短く、埋土種子の分
布はハリエンジュ植林地内に留まり，母樹密度が高いほど種子供給量が多くな
り埋土種子密度が高くなるが事が示唆された。真坂ほか（ 2010）はハリエンジ
ュの樹冠上に着いたまま越冬した果実が積雪面上に落下しても，障害物が比較
的少ない雪面上を風によって移動することで，より遠方に二次散布される可能
性が高いことが指摘されている。  
本研究で対象としたハリエンジュい林は 少数の親木から生じた根萌芽によっ
て形成されたクローン集団によって形成されている（星野 2000，2006，2008）。
結実率が低いあるいは結実していないジェネットの近くに異なる遺伝子型の成
木から風によって散布された種子が発芽し，成木になって開花し，訪花昆虫よ
る花粉交よって元々結実していない個体も結実し，種子供給量が多くなり，ハ
リエンジュ群落の再生や拡大に寄与する可能性がある。 今回，調査地で更新し
た個体がクローン成長由来か，実生に由来したかについて検討していなかった
が，ハリエンジュの種子による分布拡大 を抑えるために，種子供給源である結
実度の高い木の集中する場所を優先的に伐採するなどの伐採方法を工夫するこ
とで，種子生産量を抑えるような管理ができるものと考えられる。  
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要約  
 
ハリエンジュ (Robinia pseudoacacia L.)は北米原産のマメ科の落葉広葉樹で
あり， 1873 年に日本に導入され，街路樹，治山・砂防用緑化樹，蜜源植物など
として利用されてきた。しかし，ハリエンジュは根萌芽による栄養繁殖を行い
繁殖力が強いため，現在では日本全国の河川敷で樹林を形成しており，河川の
治水上の障害となったり，生物多様性の低下を引き起すことが問題となってい
る。   
河川敷のハリエンジュ林を適切に管理し，分布拡大を予防するためには，ハ
リエンジュの生活史全般に関する情報が必要である。これまで，栄養繁殖の特
性に加えて，定着過程やクローン構造などに関して様々な研究が行われてきた。
しかしながら，ハリエンジュの開花から結実に至る過程についての研究は，日
本のみならず海外でも研究事例が少なく，不明な点が多く残っている。そのた
め，ハリエンジュの生活史全体を通じた有効な拡大防止対策を考えるためには，
開花，結実といった種子生産に関わる生態学的特性の解明が必要である。  
そこで本研究では，ハリエンジュの生活史のうち，開花・結実期に着目して，
結実における訪花昆虫の重要性や交配様式 ，開花結実の時間的・空間的変動パ
ターンといった，開花・結実特性を解明することを目的とした。  
調査は多摩川中流部の永田橋上流右岸の河川敷において 2008 年から 2014 年
にかけて行った。  
まず，ハリエンジュの開花結実状況を適切に把握する手法について検討した。
現地で目視により判定したハリエンジュの開花度・結実度は実際の単位枝断面
積当たりの花数や種子数と高い相関係数をもっていたことから，10 段階程度の
ランクを用いた目視による開花度や結実度の判定方法は，ハリエンジュの開花
結実量の測定方法として十分な精度をもつと判断し た。  
次に，写真撮影によって，ハリエンジュに訪花する昆虫相を調べ，主要な訪
花昆虫を明らかにするとともに，訪花昆虫の訪花頻度と訪花時間を推定し，結
実率との関係を検討した。ハリエンジュに訪花する昆虫のうち，セイヨウミツ
バチが撮影された写真の約 90％を占めたことから，調査地のハリエンジュの主
要な訪花昆虫はセイヨウミツバチであることがわかった。しかし，花当たりの
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セイヨウミツバチの撮影回数と結実した果実数や果実の長さとの間には有意な
正の相関が認められなかったことから，結実率の違いの要因は，セイヨウミツ
バチの訪花時間による違いではないと結論された。  
また，人工受粉実験によって，ハリエンジュの自家不和合性の有無と，訪花
昆虫の訪花の有無が結実率に与える影響を明らかにした。自家受粉，他家受粉
では自然受粉と比べて，結実率が有意に低かった。特に遺伝子型が同じ個体間
の受粉ではまったく結実が見られなかった。このことから，ハリエンジュは強
い自家不和合性をもつことが確かめられた。  
さらに， 2008 年から 2014 年までの 7 年間のハリエンジュ林の開花・結実の
年変動を把握し，ハリエンジュの開花量や結実量がどのような気候要因と関係
があるかを検討した。開花度の頻度分布や平均開花量は， 2008 年から 2014 年
の間で違いがみられ，開花量は年ごとに変動していることがわかった。平均開
花量の年による違いを説明する気候要因について検討したところ， 前年 7 月の
月平均気温と前年 7 月の日照時間が高いと開花量が多くなる傾向があった。  
最後に，ハリエンジュの胸高直径および健康度と開花結実との関係を調べる
とともに，開花量や結実量の空間分布を規定する要因を明らかにした。調査地
のハリエンジュでは， DBH が大きい個体ほど開花量が多いことがわかった。開
花度と健康度の相関係数はあまり高くなかった。開花度と結実度が高い個体と
低い個体の分布は毎年似たパターンを示し，結実度が高い個体は特定の区域に
集中していた。ハリエンジュの結実度は周辺 5m 程度の近接個体の結実度と同調
する傾向があり，さらに，前年の結実度と強く関係していることが示された。  
 本研究から，ハリエンジュは開花しても結実しない，あるいはほとんど結
実しない個体が多くある一方で，結実量が多い個体が集中して分布する傾向が
あるため，ハリエンジュの種子による分布拡大を抑えるためには，結実量の多
い個体から優先的に伐採することが有効な手段となると 考えられた。  
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